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RÉSUMÉ 
Dans la forêt boréale, la répartition du cèdre blanc (Thuja 
occidentalis L.) se caractérise par un gradient latitudinal de fragmentation 
du sud au nord. Les populations marginales situées au nord représentent 
des refuges biologiques potentiels car elles sont susceptibles de s'étendre. 
En limite d'aire de répartition, les espèces sont généralement plus 
vulnérables aux fluctuations environnementales et leur capacité de 
réponse est déterminante pour le devenir de l'espèce en termes 
d'adaptation, d'expansion ou d'extinction. 
L'objectif de cette étude est de caractériser la dynamique spatio-
temporelle de régénération de ces populations en relation avec les 
variables édaphiques et climatiques locales, afin d'évaluer leur capacité 
d'expansion. Des populations marginales ont été cartographiées dans la 
pessière à mousses au niveau du 49ème parallèle nord. La structure 
spatiale a été caractérisée en quantifiant la régénération à l'aide de 
transects en bordure des populations. La distance aux arbres semenciers 
et le type de substrat ont été considérés afin d'identifier les facteurs 
limitant l'expansion locale. La structure d'âge a été déterminée en 
prélevant et datant 967 cèdres de diamètre inférieur à 5 cm en bordure et 
à l'intérieur des populations. 
Au cours du dernier siècle, le bilan net du recrutement apparaît 
constant et indépendant des conditions climatiques, indiquant une 
stabilité du recrutement des cèdres . Les structures d'âge en bordure et à 
l'intérieur des populations sont similaires, suggérant l'absence 
d'expansion spatiale récente. Le patron spatial des populations est groupé 
du fait d'une reproduction végétative continue par marcottage favorisant 
le recrutement près des arbres prod ucteurs, et d'années semencières 
intermittentes. L'expansion du cèdre semble limitée par la distance de 
dispersion des graines et de son mode de recrutement dominant par voie 
végétative, et non par la dispon ibili té en subst rat favorab le à la 
germination . Cette vulnérabilité de l'espèce en limite de son aire de 
répartition devra être prise en compte dans les pratiques d'aménagement 
. durable. 
MOTS CLÉS : Thuja occidentalis L., cèdre blanc, populations marginales, 
régénération , reproduction , forêt boréale 
CHAPITRE I 
INTRODUCTION GÉNÉRALE 
1.1 Les populations marginales 
Les populations marginales ou fragmentées sont des fragments de 
végétation originelle, isolés ou peu connectés les uns aux autres. Situées 
au sein d'une matrice de végétation différente (Wilcove et al. 1986), elles 
sont souvent le résultat d'une fragmentation naturelle ou anthropique des 
habitats (Franklin et al. 2002, Didham 2010). Elles se rencontrent 
également en limite d'aire de répartition des espèces, au-niveau d~s 
latitudes ou altitudes plus élevées que l'aire de répartition continue 
(Thuiller et al. 2008) 
1. La fragmentation des habitats 
La fragmentation des habitats est au cœur des préoccupations dans 
le domaine de la biologie de la conservation (Meffe et Carroll 1997). Elle 
est souvent associée à la perte et l'isolement des habitats (Holt et al. 
1995, Coll inge 1996, Fahrig 1997) . Aujourd'hui, ce processus représente 
une menace importante pour la biodiversité et est considéré comme l'une 
des premières causes de la crise d'extinction actuelle (Wilcox et Murphy 
1985, Reid et Miller 1989, Fahrig 1997). 
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La fragmentation des habitats peut être définie comme une 
transformation du paysage résultant en un ensemble de fragments ou 
d'îlots de végétation originellement connectés, en des parties isolés ou 
peu connectés et enfermés dans une matrice de végétation distincte 
(Wilcove et al. 1986). Il peut s'agir d 'une conversion d'un type d'habitat 
continu en un autre (Faaborg et al. 1993) ou d'une rupture ou destruction 
de la configuration spatiale d'un habitat large et continu en plus petits 
fragments (Wiens 1989, Fahrig 1997, Forman 1997, Franklin et al. 2002, 
Fahrig 2003) . Dans les deux cas, seuls des fragments de l'habitat originel 
demeurent dans le paysage. La fragmentation aboutit généralement à 
l'individualisation de fragments réduits en taille et déconnectés les uns 
des autres . Le temps écoulé depuis l'isolement d'un fragment, la distance 
ainsi que le degré de connectivité entre ces derniers sont des 
déterminants importants de la réponse biotique au processus de 
fragmentation. Un paysage fragmenté est soumis à de nombreux "" 
changements biologiques, biogéographiques et physiques (Saunders et al. 
1991). 
La fragmentation présente deux composantes, toutes deux causes 
d'extinction (Wilcove et al. 1986) : 
la réduction de l'ai re tota le de l'habitat d'origine, qui affecte avant 
tout la taille de la population végétale et donc son taux 
d'extinction ; 
la redistribution de l'aire d'habitat restant en fragments disjoints, 
qui affecte les taux de dispersion et donc d'immigration. 
De manière générale, ce processus compromet l'intégrité des 
écosystèmes, en contribuant à la perte de la biodiversité initia le (ex : 
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richesse spécifique, abondance, diversité génétique), à l'invasion 
d'espèces exotiques, à l'altération de la structure des communautés (ex : 
interactions interspécifiques au sein de la chaîne trophique) et du 
fonctionnement des écosystèmes (ex : érosion des sols, diminution de la 
qualité des eaux) (Forman et Godron 1981, Wilcove et al. 1986, 
Bierregaard et al. 1992, Collinge 1996, Fahrig 2003, Didham 2010). 
L'intensité et l'étendu de ces altérations sont influencées par la taille, la 
connectivité, l'arrangement spatial et l'hétérogénéité des fragments 
restants (Collinge 1996). 
Par le passé, des perturbations naturelles comme les feux, les 
inondations ou les tempêtes ont fréquemment détruit des habitats, se 
traduisant en l'isolement et la réduction des populations animales ou 
végétales. Les organismes ont été capables de s'adapter à cette 
fragmentation naturelle au cours du temps, notamment via la pression 
sélective exercée sur les individus les moins tolérants aux conditions 
locales (fitness de la population). La croissance et la reproduction 
favorisent l'apparition de caractères physiologiques. La nouvelle cohorte 
d'individus, en quelque sorte déjà adaptée aux nouvelles conditions (ex : 
individus issus de graines en provenance de populations situées plus au 
sud durant des périodes plus chaudes), contribue ensuite à l'adaptation 
de l'espèce en favorisant l'apparition de nouvelles combinaisons 
génétiques et en les maintenant via la sélection naturelle (Davis et Shaw 
2001, Didham 2010). 
Cependant, à l'heure actuelle, en plus des perturbations naturelles, 
s'exercent aussi des perturbations anthropiques comme les coupes 
forestières ou la conversion des terres (ex : conversion de forêts ou 
prairies naturelles pour les cultures agricoles). Celles-ci sont à l'origine 
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des modifications paysagères qui se produisent à des taux sans précédent 
(Skole et Tucker 1993, Collinge 1996, Franklin et al. 2002) et qui 
excèdent souvent la capacité d'adaptation et de réponse de la plupart des 
espèces (Myers et Knoll 2001) . 
Par exemple, dans la forêt boréale d'Amérique du Nord, alors que la 
coupe forestière est reconnue comme la perturbation anthropique 
prépondérante (Burton et al. 1999), les feux sont la perturbation naturelle 
majeure (Payette 1992). Dans les deux cas, la perte et la fragmentation 
de forêts matures ont une influence négative sur l'abondance des espèces 
animales (St-Laurent et al. 2009) et végétales (Hanski 1998). 
1.1.1 La limite d'aire de répartition d'une espèce 
En se rapprochant de la limite d'aire de répartition des espèces, que 
ce soit en limite altitudinale ou latitudinale, celles -ci forment des 
populations de plus en plus fragmentées et plus vulnérables aux 
conditions environnementales. Dans le contexte actuel de changement 
climatique, il est important de prendre en compte les espèces situées à 
leur limite d'aire de répartition et en particulier leur dynamique spatio-
temporelle (Thuiller et al. 2008). Il est en effet comm unément accepté, 
d'après la théorie de la niche, que l'aire d'expansion d'une espèce dépend 
principalement des populations situées au niveau du front de colonisation 
(Thuiller et al. 2008) . A ce niveau, la colonisation est contrôlée par des 
événements de dispersion sur de longues distances, suivis d'une 
croissance exponentielle de la population (Hampe et Petit 2005). Par 
exemple, en forêt boréale, de nombreuses espèces atteignent leur limite 
de répartition à la transition entre la forêt mixte et la forêt coniférienne. 
Cette transition entre les deux écozones du biome boréal est 
5 
partiellement contrôlée par le climat et le régime des feux actuel 
(Bergeron et al. 2004) ou passé (Carcaillet et al. 2010) même si d'autres 
facteurs, comme l'existence de micro-habitats favorables, jouent aussi un 
rôle important (Hofgaard 1993). 
1.2 Vulnérabilité des populations marginales 
Dans le contexte actuel de changements climatiques, un des défis 
auxquels font face les écosystèmes réside dans la capacité de 
régénération des espèces, et notamment au sein des populations 
marginales, situées dans un paysage fragmenté ou en limite d'aire de 
répartition (Payette et Lavoie 1994, Holtmeier et Broll 2005). 
1.2.1 Paysage fragmenté 
La fragmentation augmente la vulnérabilité des espèces aux 
perturbations naturelles telles les feux ou les tempêtes. L'impact de ces 
perturbations varie avec la nature (ex : structure, composition spécifique) 
et la disposition géographique des fragments dans le paysage (Lord et 
Norton 1990). Dès qu'un habitat est isolé, celui-ci connaît une diminution 
du nombre d'espèces capables de maintenir une population viable à long 
terme (Brooks et al. 1999). Cette réduction de la richesse spécifique est 
causée pa r la diminut ion des ressou rces, l'hétérogénéité de l' habitat, la 
sévérité des perturbations et l'altération de la dynamique des taux de 
colonisat ion et d'émigrat ion (Ewers et Didham 2006) . Il en résult e une 
augmentat ion de la probabilité d'extinction des espèces (Sau nders et al. 
1991, Didham 2010). L'extinction d'une espèce indigène peut cependant 
être retardée si celle-ci est longévive et résistante aux perturbations, 
comme le cèdre blanc, Thuja occidentalis L. (Saunders et al. 1991) . 
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De nombreuses études se sont intéressées à la taille minimale des 
fragments nécessaire pour permettre la viabilité d'une population mais il 
n'y a actuellement pas de réelle concordance des auteurs sur les 
caractéristiques définissant une population viable (ex: Lovejoy et Oren 
1981, Noss et Harris 1986). La réduction de la superficie d'un fragment 
limite la disponibilité des ressources, réduit les taux de colonisation, 
altère le succès reproducteur et impose une contrainte intrinsèque sur la 
taille maximale de la population (capacité de charge). Ces conditions 
peuvent exposer la population à un risque élevé d'extinction locale 
(Hanski et Ovaskainen 2000). 
La perte d'habitat associée à la diminution de la taille des fragments 
augmente la proportion de bordure entre les habitats, exposant l'intérieur 
des fragments à l'influence de l'environnement alentour (Didham 2010). 
L'effet bordure correspond à la transition des conditions biotiques et 
abiotiques au niveau de l'interface entre deux habitats adjacents 
(Cadenassa et al. 2003). Ainsi, la dynamique des petits fragments est 
plutôt influencée par les conditions environnementales environnantes. Au 
contraire, les fragments de grande taille présentent un noyau qui est peu 
affecté par les changements biotiques et abiotiques associés à cet effet 
bordure (Harris 1988). 
1.2.2 Limite de répartition 
Aux marges de leurs aires de répartition, les espèces sont, par 
principe, situées aux limites de leurs tolérances écologiques et présentent 
une forte sensibilité aux fluctuations de l'environnement. De ce fait, c'est 
souvent à cet endroit que se manifestent les premiers signes de 
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changement suite à une perturbation (Payette et Lavoie 1994, Holtmeier 
et Broll 2005). 
De man ière générale, ces populations sont plus vulnérables et 
souvent soumises à des risques accrus d'extinction (Thuiller et al. 2008) 
par rapport à celles situées dans une aire de répartition continue. En 
effet, elles présenteraient une diversité spécifique et une densité 
moindres, des capacités de colonisation limitées et souvent, elles sont 
situées dans des habitats peu favorables (Collingham et al. 1996, 
Vucetich et Waite 2003). Par exemple, lorsque l'aire de répartition devient 
de plus en plus fragmentée (ex : le long d'un gradient latitudinal ou 
altitudinal), les taux de croissance et d'établissement diminuent, alors que 
le taux de mortalité augmente. Les espèces sont non seulement 
contraintes par leur limites physiologiques absolues de survie mais aussi 
par la compétition avec les espèces environnantes pouvant mieux se 
développer à l'endroit donné (Thuiller et al. 2008). 
A ce niveau, les espèces peuvent répondre de plusieurs manières 
aux fluctuations climatiques : une modification de croissance et des 
capacités reproductives, un changement de densité des populations, une 
migration (MacDonald et al. 1998). Néanmoins, le climat n'est pas 
l' unique facteu r qui intervient dans la dynamique de ces populations. 
L'interaction complexe avec les perturbations, les conditions édaphiques, 
les changements d'usage des terres, ou encore la biologie des espèces 
(ex : exigences écologiques, capacité de reproduction) sont des facteurs 
importants qui agissent au niveau de la structure et de la dynamique 
spat io-temporel le de ces populat ions. La limite de répartition d'une 
espèce n'est pas fixe du point de vue spatio-temporel (Holtmeier et Broll 
2005, Messaoud et al. 2007a, Harsch et al. 2009, Chauchard et al. 2010) . 
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En effet, la structure et la position actuelles ne sont pas en équilibre avec 
le climat actuel du fait de l'inertie de la réponse de la végétation face aux 
variations climatiques mais aussi de l'influence d'autres perturbations (ex 
: épidémies, feux). Par exemple, la limite nordique du cèdre blanc 
pourrait atteindre des latitudes plus élevés en l'absence de feux (Paul 
2011). Le climat a souvent un effet régulateur sur les perturbations et, 
dans une moindre mesure, un effet direct sur la biologie des espèces 
(Paul 2011). Il existe en effet une forte inertie des arbres établis depuis 
des centaines d'années alors que les conditions étaient a priori plus 
favorables (Payette et Morneau 1993, Kullman 2000). 
1.3 Réponse des populations marginales face aux changements 
environnementaux 
Les projections de changement climatique impl iquent une 
modification dans l'abondance et les aires de répart ition des espèces 
(Payette 2007, Morin et al. 2008) : celles-ci seraient susceptibles de 
migrer vers de plus hautes altitudes ou latitudes (Lenoir et al. 2008). Au 
cours de l'Holocène, des restructurations dans la répartition des espèces 
se sont déjà produites (ex : Kullman 1997, Kullman 2000). Ces 
modifications sont particulièrement visibles en limite d'aire de répartition. 
Fortement sensibles à ce niveau, les popu lations répondent rapidement 
aux variations de l'environnement (Holtmeier et Broll 2005, Caccianiga et 
Payette 2006, Parmesan 2006). 
Dans le cas de la forêt boréale du Québec, le changement climatique 
(ex hausse des températures et des précipitations) pourrait 
considérablement accroître les capacités reproductives des espèces, se 
traduisant à terme par une augmentation de leurs proportions à l'échelle 
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du paysage et une colonisation du territoire. Dans le futur, la dynamique 
(ex : potentiel reproducteur) et la structure (ex : composition spécifique) 
des populations marginales subiront inéluctablement de fortes 
modifications (Caccianiga et Payette 2006, Messaoud et al. 2007b). 
Aussi, malgré un changement climatique planétaire, la dynamique 
des espèces diffère d'une région à l'autre (Dalen et Hofgaard 2005, 
Payette 2007). Par conséquent, la structure et le rythme des 
changements dépendent aussi des facteurs locaux et régionaux ainsi que 
des traits biologiques des différentes espèces (Danby et Hik 2007, Batllori 
et Gutierrez 2008). 
A court terme, la réponse des populations végétales aux 
perturbations et aux changements environnementaux dépend en partie de 
l'histoire de vie de l'espèce. En effet, les processus adaptatifs se 
développent au cours des générations et la longueur du cycle de vie est 
un facteur important qui affecte le potentiel adaptatif d'une espèce 
(Rosenheim et Tabashnik 1991) . Alors que le maintien et la persistance 
d'une population sont favorisés par la longévité des individus, c'est-à-dire 
un cycle de vie long (ex : herbacées pérennes, buissons, arbres), 
l'adaptation est plutôt favorisée par des taux élevés de reproduction, 
c'est-à-dire un temps de génération court et donc un renouvellement 
rapide des individus (Ghalambor et al. 2007, Thuiller et al. 2008). Ces 
derniers sont en effet plus aptes à répondre à une nouvelle pression 
sélective (Rosenheim et Tabashnik 1991). A long terme, les populations 
ne se maintiendront que si la rapidité d'adaptation au fil des générations 
correspond au moins à la rapidité des changements environnementaux 
(Burger et Lynch 1995). 
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Du fait de leur vulnérabilité, les populations marginales, du fait de 
leur position en limite d'aire de répartition, constituent de bons 
indicateurs des variations biotiques et abiotiques et sont souvent utilisées 
pour analyser les modifications de la répartition des espèces au cours du 
temps. Par exemple, une hausse (resp. baisse) des températures peut se 
traduire par une augmentation (resp. diminution) du taux de recrutement 
et une avancée (resp. retrait) de la limite de répartition (Payette et Lavoie 
1994, Kullman 1997, Kjallgren et Kullman 1998, Camarero et Gutierrez 
2004, Holtmeier et Broll 2005). C'est via le recrutement, phase critique 
dans le cycle de vie des espèces, que celles-ci répondent aux variations 
biotiques et abiotiques. Fortement dépendantes des variations climatiques 
lors de leur reproduction, les espèces connaissent fréquemment un échec 
de recrutement (Caspersen et Saprunoff 2005). Ainsi, à leur limite de 
répartition, la réponse des espèces face au réchauffement climatique, 
dépendrait plutôt du succès de régénération (sexuée et asexuée) que de 
la réponse physiologique des arbres matures (Lescop-Sinclair et Payette 
1995, Holtmeier et al. 2003). Par exemple, la reproduction sexuée est 
rare au-delà de la limite de répartition d'une espèce et la limite 
géographique de la production de graines viables est souvent située plus 
loin au sud (Payette et al. 2001, Holtmeier et al. 2003). Plus 
particulièrement, la déficience des températures le long du gradient 
latitudinal est l'ultime cause affectant les processus biologiques des 
arbres. La régénération et la survie s'en trouvent directement et 
indirectement affectés (Holtmeier et Broll 2007). 
Ainsi, la reproduction sexuée serait probablement le meilleur 
ind icateur de la sensibilité des espèces au changement climatique dans le 
cas des populations marginales situées en limite d'aire de répartition. A ce 
niveau, ce processus peut même être considéré comme un facteur 
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limitant la régénération et l'expansion spatiale. Cependant, même si le 
changement climatique favorise la production de graines viables, cela 
n'aboutira pas forcément à un taux de régénération plus élevé et une 
meilleure survie des plantules au-delà de la limite de répartition . En effet, 
d'autres facteurs peuvent avoir un effet opposé . A cet égard, la variabilité 
interannuelle du climat joue un rôle important (Holtmeier et Broll 2005). 
1.4 Facteurs limitant le succès de recrutement 
En plus des conditions climatiques, de nombreux facteurs biologiques 
et écologiques peuvent limiter le recrutement d'une espèce (Cornett et al. 
1997, Clark et al. 1998, Hanski 1998, Simard et al. 1998) : 
l'abondance et la distribution des arbres semenciers, 
la production de graines fertiles, 
la présence et la disponibilité d'un substrat favorable 1 à la 
germination, 
la capacité à disperser les graines sur ces sites potentiels 
(distance de dispersion). 
1 Un substrat favorable est spéci fique à chaque espèce et doit répondre aux 
exigences écologiques de cette dern ière . Il est déterminé par des cond itions 
abiotiques comme la disponibi lité en nutriments et en eau mais aussi pa r les 
conditions microclimatiques comme la luminosité et la température du substrat 
(Kunstler et al. 2007) . 
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1.5 Facteurs influençant la dynamique et la structure des populations 
marginales : le cas du cèdre blanc (Thuja occidentalis L.) 
De la dispersion des graines à l'établissement des plantules, de 
nombreux facteurs déterminent le patron spatial de recrutement (Houle 
1995). La distribution des plantules de conifères, et notamment celle du 
cèdre blanc, est souvent reliée à l'abondance et la distribution des arbres 
semenciers, des substrats et de la microtopographie (Cornett et al. 1997, 
Simard et al. 1998, Cremer et al. 2012). En revanche, de nombreuses 
études ont exploré l'importance de la disponibilité en substrats favorables 
exigés par les espèces de fin de succession pour leur germination (St 
Hilaire et Leopold 1995, Simard et al. 1998, Cornett et al. 2000, Cornett 
et al. 2001, Simard et al. 2003, Caspersen et Saprunoff 2005, Gengarelly 
et Lee 2005). D'autres ont insisté sur l'importance de la canopée 
dominante sur les processus de régénération et de succession (ex: Frelich 
et Reich 1995). Dans la plupart des écosystèmes forestiers, les sites 
favorables résultent de la combinaison unique entre la dominance de la 
ca nopée et les conditions des lits de germination (Cornett et al. 2001). 
Ces éléments sont synthétisés et schématisés dans la figure 1. Celle-ci 
montre l'ensemble des facteurs biologiques et écologiques susceptibles 





























































































































































































































































































































































































1. 5.1 Rôle important de la ca nopée 
L'approvisionnent adéquat en graines, la présence d'un substrat 
favorable et, la qualité et la quantité de luminosité sont des attributs 
critiques influencés par les conditions de la ca nopée (Cornett et al. 2001). 
Les plantules de cèdre blanc sont généralement plus rares sous couvert 
décidu que sous couvert résineux (Kneeshaw et Bergeron 1996, Simard et 
al. 1998) et ce, même à proximité des arbres semenciers (Bergeron et 
Charron 1994). Dans ce cas, le facteur limitant la germination du cèdre 
sous une canopée de feuillus, en l'occurrence des bouleaux, demeure 
l'approvisionnement en graines, c'est-à-dire l'abondance de graines ou de 
semenciers (Cornett et al. 1997, Cornett et al. 2001) ; la distance de 
dispersion relativement faible entrave aussi sa colonisation (Kneeshaw et 
Bergeron 1996, Cornett et al. 1997). 
1.5.2 Facteurs abiotiques : luminosité et humidité 
Les plantules de conifères de fin de succession se développent 
généralement sur des substrats présentant une forte luminosité (Simard 
et al. 1998) . Toujours dans le cas du cèdre blanc, malgré une meilleure 
disponibilité des lits de germination sous une canopée de cèdre, les taux 
de mortalité y sont généralement plus élevés par rapport à une canopée 
décidue (en l'occurrence des bouleaux) et ce, indépendamment du lit de 
germination. La mortalité des plantules de cèdre sous une canopée de 
cèdre est liée à la plus faible luminosité du fait de l'interception par le 
feuillage (Scott et Murphy 1987, Simard et al. 1998, Cornett et al. 2001 ) . 
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1.5.3 Substrat favorable à la germination et à la croissance des 
plantules 
1.5.3.1 Germination 
La germination du cèdre est généralement associée aux substrats 
caractérisés par une humidité abondante et composés de bois en 
décomposition (ex : souches, bois couchés) éventuellement recouvert de 
mousses. Mais sa germination peut également être bonne sur sol minéral 
(Simard et al. 1998, 2003). La disponibilité en eau joue un rôle plus 
important que le type de substrat, dans le développement et la survie du 
cèdre. Par exemple, en présence d'une litière, l'apport en eau doit être 
suffisant car celle-ci en absorbe une partie (Cornett et al. 2000). 
Alors que la litière feuillue présente des effets inhibiteurs sur la 
régénération des conifères (Simard et al. 1998, Parent et al. 2006), le 
bois en décomposition, la matière organique et la mousse sont reconnus 
comme étant de bons lits de germination pour le cèdre blanc (Simard et 
al. 2003). En effet, les petites graines germent préférentiellement sur des 
substrats sans litière comme un sol nul ou du bois décomposé (Caspersen 
et Saprunoff 2005) . D'une part, la litière feuillue serait une barrière à la 
germination en bloquant l'accès à l'humidité du sol (Place 1950, Cornett 
et al. 1998) ; d'autre part, les radicules sont incapables de pénétrer des 
couches épaisses de litière feuillue pour accéder au sol minéral (McGee 
2001). 
Le bois mort décomposé est souvent indiqué comme le substrat le 
plus favorable pour la germination et l'établissement des conifères (ex : 
Motta et al. 2006) et notamment du cèdre (ex : Scott et Murphy 1987, 
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Cornett et al. 1997, Simard et al. 1998, Rooney et al. 2002). La rugosité 
de ce substrat permet de retenir les petites graines (Cornett et al. 1997) 
et surtout, il fournit d'excellentes conditions de germination pour les 
plantules de cèdre. Cela serait lié à une température plus élevée, une 
meilleure rétention de l'humidité et une faible épaisseur de litière, en 
comparaison à d'autres lits de germination (Cornett et al. 1997, Cornett 
et al. 2000). De manière générale, par rapport à d'autres substrats, le 
bois mort présente plusieurs caractéristiques favorables à l'émergence 
des plantules de conifère : 
Température relativement élevée et réchauffement plus 
précoce (Nelson 1951), 
Bonne rétention d'eau (Place 1950), 
Bonne luminosité (Kuuluvainen et Juntunen 1998), 
Présence de micro-organismes fixateurs d'azote (Sharp et 
Millbank 1973, Harvey et al. 1979), 
Absence de litière (Cornett et al. 1997), 
Abondance d'associations mycorhiziennes (Maser et Trappe 
1984 ). 
Cornett et al. (2001) ont montré que la présence de bois mort 
décomposé est très bénéfique pour la régénération du cèdre, quel que 
soit le type de canopée (cèdre ou feuillue). Cependant, le type de bois 
décomposé, c'est-à-dire le type d'espèce, a une influence sur la 
régénération du cèdre. Le bois de fin de succession (ex : cèdre) pourrait 
être meilleur que celui de début de succession comme les feuillus (Simard 
et al. 1998), peut-être en raison de la composition chimique des 
matériaux en décomposition et de la spéciation des métabolites 
secondaires qui en résulte. 
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Un fin tapis de matière organique, souvent présent sur le bois 
décomposé, a un effet positif sur l'établissement des conifères (St Hilaire 
et Leopold 1995, Simard et al. 1998). Quant aux bryophytes, elles 
forment un fin tapis qui facilite la pénétration des petites racines dans la 
couche d'humus humide. De plus, les fluctuations d'eau estivales sont 
atténuées par le contenu en eau au sein du substrat sous-jacent (bois 
mort notamment) (Nakamura 1992, Cornett et al. 1997). La présence de 
bryophytes permet aussi de conserver une température relativement plus 
élevée que le milieu environnant, ce qui stimule la croissance racinaire 
(Eckstein 2000). 
1.5.3.2 Croissance et survie 
Tout comme la germination, la croissance et la survie des jeunes 
plantules sont également dépendantes de la bonne qualité du substrat. Il 
arrive que celui -ci soit favorable lors de la germination mais au cours de 
leur croissance, les plantules peuvent exiger des conditions différentes. 
Par exemple, alors que le taux de survie du cèdre au cours de la première 
saison de croissance est plus élevé sur le bois en décomposition et le sol 
minéral que sur la litière (Simard et al. 2003), il diminue lorsque les 
plantules grandissent. Cela serait dû à la colonisation du bois par un fin 
tapis de mousses qui entrent en compétition pour les ressources (ex : 
Nakamura 1992). Aussi, au cours de la période hivernale, que ce soit 
dans les peuplements feuillus (ex : tremble) ou résineux (ex : cèdre), la 
litière a un effet négatif sur la survie des plantules. Celles-ci semblent mal 
adaptées à la chute de débris automnale (Metcalfe et Grubb 1997). De 
plus, la litière de cèdre est composée de petites branches et non 
d'aiguilles, pouvant affecter négativement la survie des jeunes plantules 
(Clark et Clark 1989). Ainsi, durant ses premières années de croissance, 
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le cèdre demeure exigent et très sensible et sa survie reste sous la 
dépendance étroite du substrat et donc des conditions abiotiques 
environnantes. 
1.6 Modèle biologique : le cèdre blanc (Thuja occidentalis) 
Le cèdre blanc est un gymnosperme originaire du nord-est de 
l'Amérique du Nord, de la famille des Cupressaceae. Abondant dans le sud 
de la forêt boréale de l'est du Canada, le cèdre présente des populations 
plus discontinues en remontant vers le nord. Au-delà du 49ème parallèle, 
dans le domaine de la pessière à mousses dominée par l'épinette noire 
(Picea mariana Mill.) et le pin gris (Pinus banksiana Lamb.), il ne persiste 
que sous forme de populations marginales (Johnston 1990, Miller 1990) 
(Figure 2a). Reconnu comme une espèce calciphile (Blanchet 1982), le 
cèdre est cependant bien adapté à une large variété de sols organiques et 
minéraux présentant une légère acidité, avec des valeurs de pH allant de 
5,5 à 7,2 (USDA 2013). Il est souvent associé aux sols humides et riches 
en nutriments, et plus particulièrement aux sols organiques où le taux de 
décomposition est relativement rapide. Il est notamment présent à 
proximité des cours d'eau, des lacs ou encore au sein des tourbières à 
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Figure 2: a) Carte de répartition du cèdre au Québec Le point vert indique la 
zone d'étude. Carte issue de Larouche et al. (2006). b) Localisation des sites 
échantillonnés autour des lacs de kettle2 sur la moraine de la rivière Harricana. 
La couleur des cercles illustre la classe de surface des sites recensés. 
2 Les kettles, ou dolines glaciaires, sont des dépressions d'origine glaciaire, souvent 
issus de culot de glace morte emprisonnée dans du till ou de la mora ine de ret ra it. Les 
lacs de kettle sont de forme plus ou moins circulaire et parfois remplis d'eau . 
20 
Rarement en peuplements purs, le cèdre se rencontre fréquemment 
avec d'autres espèces. A la limite nordique de son aire de répartition, il 
est souvent associé à l'épinette blanche (Picea g!auca (Moench) Voss), 
l'épinette noire (Picea mariana Mill.), le sapin baumier (Abies balsamea 
L.) et le peuplier faux-tremble (Populus tremuloides Michx) (Miller 1990, 
USDA 2013). Le cèdre est une espèce de fin de succession caractérisée 
par une croissance lente, une grande longévité et une bonne tolérance à 
l'ombre (Bergeron 2000, USDA 2013). A l'état de plantules, un ombrage 
partiel est nécessaire pour réduire les pertes causées par la sécheresse et 
la compétition des herbacées environnantes, notamment lors de périodes 
chaudes et sèches (Johnston 1990). A la différence d'autres conifères de 
la forêt boréale canadienne comme le pin gris (Pinus banksiana Lamb.) ou 
l'épinette noire, il ne possède pas de cônes sérotineux et n'est donc pas 
adapté aux feux. Aussi, ses racines superficielles sont facilement 
endommagées par les feux peu intenses et de surface (USDA 2013) . Sa 
capacité de régénération à la suite d'un feu est donc limitée et dépend 
essentiellement de la présence d'arbres matures survivants (Asselin et al. 
2001) et de la multiplication végétative par marcottage. Ce mécanisme 
est relativement fréquent à la limite nordique de son aire de répartition 
(Fayle et Scott 1995, Krause 2006). En l'absence de feu, le cèdre est une 
espèce stable du fait de sa longévité. Il est peu sensible aux maladies, 
aux champig nons et aux insectes. Cependant, la sécheresse et la rudesse 
de l'hiver (ex : faibles températu res, longueur de l' hiver) peuvent 
provoquer un brunissement du feuillage, conduisant à la sénescence des 
individus (Curtis 1946, USDA 2013). L'annexe A répertorie les 
caractéristiques biologiques et écologiques du cèd re . 
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1.6.1 Mode de reproduction du cèdre 
Outre la reproduction sexuée, le cèdre a la capacité de s'établir par 
multiplication végétative, ce qui est relativement fréquent dans les 
milieux humides, pauvres en nutriments et présentant une abondance de 
mousses (Curtis 1946, Bergeron 2000). Dans certaines zones du Maine, 
au sein de milieux très humides et pauvres en nutriments, près de la 
moitié des cèdres sont d'origine végétative (Curtis 1946, Johnston 1990). 
Le marcottage est particulièrement répandu à la limite nordique de son 
aire de répartition (Fayle et Scott 1995, Krause 2006, USDA 2013). Dans 
ces milieux, la prévalence de marcottes sur les plants d'origine sexuée 
s'explique par une meilleure tolérance à l'ombre et un système racinaire 
plus étendu et préétabli (Curtis 1946). 
En forêt boréale, le taux d'individus issus de marcottage est estimé : 
entre 57 et 97 % selon la zone de répartition (continue, 
discontinue ou marginale) (Paul et al. 2014 ), 
à 60 % au sein de populations situées dans les plaines 
humides du Michigan (Nelson 1951, USDA 2013). 
De manière générale, les taux de reproduction sexuée et asexuée 
sont fortement variables entre les sites mais aussi au sein même de 
l'espèce (Prati et Schmid 2000) . Xu et al. (2013) ont observé une 
augmentation des taux de marcottage (variant de 23 à 31 %) avec le 
temps écoulé depuis le dernier feu . 
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1.6.2 Le cèdre à sa limite de répartition 
La fragmentation actuelle des populations de cèdre résulterait des 
changements passés de climat et de régime des feux (Liu 1990, Carcaillet 
et al. 2001). Les variations d'abondance du cèdre au cours des derniers 
millénaires coïncideraient avec une période d'accroissement suivi d'une 
diminution de la fréquence des feux (Ali et al. 2009) ou de leurs sévérités 
(Hely et al. 2010). D'un point de vue spatial, le régime des feux de la 
pessière (partie nord de l'aire de répartition du cèdre), caractérisé par des 
feux plus grands et plus sévères que dans la forêt mixte, favorise plutôt 
les espèces possédant une banque de graines aériennes et des cônes 
sérotineux comme l'épinette noire et le pin gris (Sirois 1997, Bergeron et 
al. 2004). Aussi, les peuplement de cèdre sont souvent associés aux lacs 
(Figure 2 b), probablement en raison de leur rôle naturel de pare-feux 
(Denneler et al. 2008) tel qu'il a été montré plus au nord pour le sapin 
baumier (Sirois 1997). Sa capacité à résister aux dommages mécaniques 
causés par la glace peut également lui conférer un avantage, notamment 
en termes de maintien et de colonisation, à la différence d'autres espèces 
plus sensibles (Bergeron et al. 2004, Denneler et al. 2008). En pessière, 
les populations marginales représentent aujourd'hui des refuges 
biologiques potentiels. En effet, elles se comportent comme des 
populations sources susceptibles de s'étendre dans le futur, notamment 
sous l'effet de condit ions climatiques propices à la régénération de 
l'espèce te lle une augmentation des températures ou un allongement de 
la durée de la saison de croissance. Les modifications que pourraient subir 
ces populations sont à la fois spatiales (ex : abondance d'individus, taille 
des populations) et temporelles (ex : taux annuel de régénération). 
-- --------
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1.6.3 Enjeux de conservation du cèdre blanc aspects sociaux et 
économiques 
Du fait de sa diminution sur l'ensemble de son aire de répartition, le 
cèdre revêt aujourd'hui de nombreux enjeux pour la conservation de la 
biodiversité et la durabilité de son exploitation. Sa raréfaction est 
devenue un sujet préoccupant dans plusieurs régions du Québec (ex : 
Bas-Saint-Laurent, Capitale-Nationale, Outaouais, Abitibi-Témiscamingue, 
Nord-du-Québec). Dans les régions du sud, l'exploitation inadaptée du fait 
d'un manque de connaissances ou encore l'accroissement et le 
déplacement vers le nord des populations de cervidés pourraient être à 
l'origine de sa diminution. De ce fait, le maintien du cèdre constitue un 
élément reconnu comme prioritaire par le Ministère des Ressources 
Naturelles (Larouche 2006). 
Du point de vue écologique, le cèdre fournit un habitat de choix pour 
de nombreuses espèces, en tant qu'abri hivernal pour le cerf de Virginie, 
l'orignal ou encore le lièvre d'Amérique et demeure un habitat de 
reproduction pour plus d'une vingtaine d'espèces d'oiseaux (Boulfroy et 
al. 2012). Du point de vue économique, le cèdre est une essence très 
recherchée et présente une forte valeur industrielle. Ses propriétés 
isolantes, sa durabilité, sa légèreté et sa résistance au pourrissement en 
font une espèce utilisée dans de nombreuses app lications . L'util isat ion 
commerciale principale est la confect ion de clôt ures et poteaux rustiques. 
Il est souvent utilisé dans la construction en tant que bois ronds, bois 
d'œuvre et bardeaux. Une moindre quantité est util isée pour la fabrication 
de lambris, d'isolant, de tonneaux, etc. (Boulfroy et al. 2012, USDA 
2013). 
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1. 7 Objectifs et hypothèses 
1. 7.1 Objectifs 
Dans le cadre de l'évaluation des effets des changements climatiques 
sur la limite d'aire de distribution des espèces, la connaissance du patron 
spatio-temporel de recrutement et de la niche écologique des espèces 
composant ces écosystèmes est indispensable (Guisan et Thuiller 2007, 
Holtmeier et Broll 2007). Par exemple, le modèle PHENOFIT appliqué à 
deux espèces d'Amérique du Nord (érable à sucre (Acer saccharum 
Marsh.) et peuplier faux-tremble (Populus tremuloides Michx.)) montre 
que la répartition d'une espèce peut être modélisée à partir de processus 
biologiques tels la survie et le succès reproducteur et plus spécifiquement 
de processus phénologiques. La correspondance existant entre la 
phénologie d'une espèce et les variations climatiques saisonnières serait 
un déterminant majeur de sa répartition (Chuine et Beaubien 2001) . Dans 
le cas des populations marginales de cèdre, la prise en compte du succès 
reproducteur permet d'avoir une idée sur leur expansion potentielle. 
À ce jour, peu de travaux se sont penchés sur l'étude du 
fonctionnement et de la dynamique des espèces sit uées dans les zones de 
transition forestière, telle la zone de transition boréale entre la forêt mixte 
et la forêt coniférienne. Aussi, les études sur la limite de répartition d'une 
espèce sont souvent menées à grande échelle spatiale (ex : Kullman 
1997, Camarero et Gutierrez 2004, Batllori et Gutierrez 2008). Or, le 
niveau local (ex : placette) est le plus pertinent pour comprendre les 
processus de recrutement (Veblen 1992). A ce niveau, les variables 
écologiques telles que la microtopographie, le microclimat ou le substrat 
infl uencent directement le succès reproducteur des espèces. 
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Plus spécifiquement, dans le cas du cèdre blanc, la reproduction 
sexuée est effective dans la partie nordique de son aire de répartition. 
Bien que la production de graines viables, les taux de germination et de 
survie soient plus faibles que dans la zone continue (Paul et al. 2014 ), la 
physiologie de l'espèce ne semble pas être le facteur limitant la 
régénération ni l'expansion des populations marginales. 
C'est dans ce contexte que la présente étude s'intéresse à la 
dynamique spatio-temporelle de recrutement des populations marginales 
septentrionales de cèdre blanc, en tenant compte des variables 
édaphiques et climatiques locales comme variables explicatives. L'étude 
portera sur l'aire de répartition fragmentée du cèdre située dans la 
pessière noire de l'ouest du Québec. 
Il s'agit d'évaluer : 
1) la capacité de maintien des populations en décrivant la 
dynamique récente de régénération en relation avec les conditions 
climatiques passées ; 
2) la capacité d'expansion spatiale locale des populations en lien 
avec les conditions édaphiques (substrat superficiel et sol sous-jacent). 
1. 7. 2 Hypothèses 
Au sein des populations marginales, le recrutement et la mortalité 
des individus peuvent être étroitement reliés aux variations climatiques. 
Cela se traduit par une synchronisation entre les variations des périodes 
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de recrutement et les variations saisonnières du climat, où les périodes de 
fort recrutement correspondent aux conditions climatiques favorables 
(Payette et Filion 1985, Agren et Zackrisson 1990). Dans le cas des 
populations marginales de cèdre, la structure d'âge reflèterait l'influence 
des changements climatiques passés. Les variations de températures et 
de précipitations joueraient un rôle clé sur le succès reproducteur (Agren 
et Zackrisson 1990, Chuine et Beaubien 2001). 
Hypothèse 1 : La structure démographique s'explique par les variations 
temporelles des températures et des précipitations. 
Si la structure temporelle du recrutement est sous la dépendance 
des variations climatiques, la structure spatiale, en l'occurrence 
l'expansion des populations marginales, serait déterminée par des 
facteurs édaphiques. La disponibilité en substrat favorable à la 
germination serait responsable du succès ou de l'échec de recrutement 
d'origine sexuée. 
Hypothèse 2 : Le déficit en substrat favorable limite l'établissement 
des plantules. 
Enfin, de nombreuses études ont montré que la distance de 
dispersion des graines est souvent le facteur qui limite le plus 
l'établissement d'une espèce (Turner et al. 2003, Dullinger et al. 2005, 
Kunstler et al. 2007). Cette hypothèse sera testée en mesurant la 
distance de recrutement des plantules par rapport aux cèdres semenciers. 
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Hypothèse 3 : La distance de dispersion des graines limite l'expansion 
des populations. 
CHAPITRE II 
MATÉRIELS ET MÉTHODES 
2.1 Zone d'étude 
La zone d'étude est située dans le nord du Québec, au sein du 
domaine bioclimatique de la forêt boréale dite de la pessière à mousses, 
aux environs du 49e parallèle nord. Les sites se situent à proximité des 
lacs disposés le long de la moraine Harricana (Figure 2a). Ce territoire 
appartient à la région écologique 6a définie par le Ministère des 
Ressources Naturelles (Plaine du Lac Matagami) . 
Le couvert forestier de fin de succession est dominé par l'épinette 
noire, associée à des espèces compagnes comme le sapin baumier. En 
début de succession, le pin gris, le bouleau à papier (Betu!a papyrifera 
Marsh.) et le peuplier faux-tremble sont les espèces dominantes au cours 
des premières décennies. Des éricacées (ex Rhododendron 
groenlandicum Oeder) et des sphaignes caractérisent le sous-bois. La 
dynamique naturelle de ces peuplements est davantage inf luencée par les 
feux que par d'autres perturbations de la canopée comme les chablis ou 
les épidémies d'insectes. La nature des dépôts est organique ou minérale 
de texture fine ou grossière . Le climat est de type subpolaire continental, 
caractérisé par une courte saison de croissance avec seulement 2075 
degrés-jour de cro issance (DJC) à la différence de la zone de répartit ion 
continue à 200 km au sud qui présente 2528 DJC. La température 
annuelle moyenne est de -0,35°( (Tab leau 1) et f igure parmi les plus 
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basses du Québec méridional (Biouin et Berger 2005). Les précipitations 
neigeuses sont près de quatre fois plus élevées en zone marginale qu'en 
zone continue (Tableau 1) . 
Tableau 1: Moyennes climatiques annuelles des zones de répartition 
continue (47,5°N) et marginale (49,5°N) du cèdre au cours des 30 
dernières années (Environnement Canada). 
Variables 
Température moyenne (0 C) 
Température minimale (°C) 
Température maximale ( 0 C) 
Degrés jours de croissance (DJC >0°C) 
Pluie (mm) 
Neige (mm) 
Précipitations totales (mm) 
2.2 Echantillonnage 





















La recherche des sites comportant des cèdres a été réalisée à partir 
des lacs accessibles en canot, soit un total de six lacs. Tous les cèdres 
situés en bordure de lacs ont été localisés à l'aide d'un GPS. Parmi eux, 
vingt sites ont été sélectionnés sur la base des deux critères suivants : 
1) présence d'au moins deux cèdres matures déterminés par la 
présence de cônes, 
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2) présence de régénération : cèdres au DHP3 inférieur à 5 cm. 
La superficie des sites était de taille variable, s'étendant de 6 à 
14 000 m 2 (Figure 2b). 
2.2 .2 Structure spatiale 
Les bordures de chacun des sites ont été définies par le cèdre 
mature le plus excentré et présentant des cônes et ce, de part et d'autre 
du site (Figure 3a). A partir de ce cèdre, un transect de 2 mètres de large 
et parallèle au lac a été mis en place. Sur ces transects, la régénération a 
été quantifiée sur des quadrats de 2 m 2 (2 m x 1 m) où tous les individus 
(cèdres, sapins, épinettes noires) ont été comptés et assignés à l'une des 
classes suivantes combinant hauteur et âge : 
0-5 cm (semis de l'année) 
0-5 cm (semis de 1 an) 






100- 150 cm 
150 cm et DHP < 5 cm 
3 DHP : diamètre à hauteur de poitrine 
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Vers l'extérieur du site, les quadrats étaient répartis tous les 2 
mètres jusqu'à l'obtention de trois quadrats successifs en l'absence de 
cèdres. Vers l'intérieur, trois quadrats similaires ont été délimités suivis 
de 2 quadrats espacés de 5 mètres (Figure 3b). Dans chaque quadrat, le 
substrat majoritaire couvrant le sol minéral a été défini et attribué à l'une 
des classes suivantes : 
matière organique 
mousse 
bois mort plus ou moins décomposé 
bois mort recouvert ou non de mousse 
L'état de décomposition du bois mort a été déterminé à partir de la 
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Figure 3: a) Localisation des transects en bordure de site. b) Disposition 
des quadrats sur le transect. 
Afin d'évaluer le lien entre la présence de plantules d'origine sexuée 
(semis) et le type de substrat, 120 semis de cèdre de taille inférieure à 5 
cm et 120 points en l'absence de semis ont été sélectionnés de manière 
aléatoire à l'extérieur des sites. Pour chaque point et semis, le substrat a 
été caractérisé. En outre, les distances aux trois arbres semenciers les 
plus proches, Dl, D2 et D3 par ordre croissant, ont été mesurées afin de 
déterminer la variable, substrat ou distance, expliquant le mieux 





8 Cèdre semencier 
• Détermination 
• 
Relevé d'un semis de cèdre } 
Relevé d'un point aléatoire en du substrat 
l'absence de cèdre 
Di: distances mesurées entre un Relevé et les 3 
cèdres semenciers les plus proches (i = {1; 2 ; 3}) 
Figure 4: Plan d'échantillonnage . 
Afin de comparer les caractéristiques pédologiques, des échantillons 
de matières minérale et organique ont été prélevés de la manière 
suivante : trois échantillons à l'intérieur des sites et trois de part et 
d'autre des sites (Figure 5). Lorsque deux couches de matière minérale 
de couleurs distinctes étaient présentes, elles étaient traitées séparément 
(MMl et MM2) (Figure 6). Pour chaque échantillon, l'épaisseur de la 
couche organique a été mesurée. Les taux de sables, de limons et 
d'argiles (granulométrie) ont été évalués sur les échantillons de matière 
minérale (protocole en annexe C). Les analyses biochimiques, réalisées 
au Centre de Foresterie des Laurentides du Service Canadien des Forêts, 
ont permis de déterminer le pH, la capacité d'échange cationique (CEC) et 
les quantités de cations disponibles (protocoles en annexes D et E). Le 
ratio carbone/azote (C/N) a également été calculé (protocole en annexe 
F). Un faible ratio indique une richesse en nutriments azotés et un taux 





Site : population 
de cèdre 








• Prélèvement de cèdres 
• Echantillon pédologique 
Figure 5: Localisation des échantillons de matières minérales et 
organiques et des prélèvements de cèdres de DHP < 5 cm. 
Matière organique 
Matière minérale MMl 
Matière minérale MM2 
Figure 6: Profil pédologique rencontré à l'intérieur et à l'extérieur des 
sites et distinction des 3 trois couches échantillonnées. MMl et MM2 étant 
les couches de matière minérale supérieure et inférieure respectivement. 
2.2.3 Structure d'âge 
L'âge minimal des cèdres de chaque site a été déterminé en 
dénombrant le nombre de cernes annuels de croissance à l'aide de 
carottes de bois (biopsie) prélevées à la base du tronc, sur les 2 ou 3 plus 
gros cèdres à hauteu r de poitrine (DHP), soit un total de 53 individus. 
Cinquante épinettes noires et 54 sapins ont également été carottés et 
datés au sein de chaque site contenant des cèdres. Les carottes ont été 
polies à l'aide de papier sablé afin de faire apparaître les cernes de 
croissance. Les cernes ont été datés à la loupe binoculaire . 
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Un total de 967 cèdres de DHP inférieur à 5 cm a été prélevé à 
l'intérieur (n = 536) et en bordure des sites (n = 431). Le prélèvement en 
bordure était situé au niveau du dernier cèdre mature (Figure 5). La 
majorité des individus prélevés étaient des marcottes, c'est-à-dire des 
individus issus de l'enracinement de tiges, séparées ou non de l'arbre-
père. Les structures d'âge feront donc apparaître un biais dû au processus 
de marcottage (délai entre la naissance de la tige et son enracinement). 
L'âge minimum des individus a été déterminé par datation des cernes 
annuels de croissance sur des sections transversales de la tige. Ces 
sections, effectuées au niveau de la première racine supérieure (Figure 
7), ont été polies et datées à la loupe binoculaire. Afin de déterminer l'âge 
minimum de marcottage d'une plantule d'origine sexuée (arbre-père), 13 
plantules d'origine sexuée ayant marcotté ont été récoltées. Chacune 
d'elles avaient donné naissance entre 1 et 5 marcottes (présence d'un lien 
de connexion). Tous ces individus ont été datés et l'âge minimum de 
marcottage a été estimé en soustrayant l'âge de la marcotte la plus âgée 
à celui de l'arbre-père. 
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B :racines supérieures 
Cèdre d'origine sexuée 
Marcottes 
A: collet 
Figure 7: Localisation des sections transversales (A et B) sur les cèdres 
issus de reproduction sexuée (graine) et asexuée (marcotte). 
2.3 Analyses statistiques 
Toutes les analyses statistiques ont été effectuées à l'aide du logiciel 
R (version 3.0.1). 
La comparaison des structures d'âge du cèdre entre l'intérieur et la 
bordure de sites a été effectuée à l'aide du test non-paramétrique de 
Kolmogorov-Smirnov (KS) car les taux de recrutement ne suivaient pas 
une loi normale (test de Shapiro-Wilk, p < 0,01). Ce test a été employé 
sur les données brutes et standardisées z; (eqn. 3). La standardisation 
des données à été effectuée afin d'avoir deux échantillons comparables 
puisque les quantités de cèdres récoltés à l'intérieur et en bordure des 
sites étaient différentes (536 et 431 respectivement). 
. xi-x 
Zl =- eqn.3 
a 
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Où xi est le nombre de cèdre dans la classe d'âge i, x- et a sont 
respectivement la moyenne et l'écart-type des densités d'individus sur la 
période étudiée. 
La nature du recrutement a été caractérisée en appliquant les 
fonctions Exponentielle négative (eqn. 1) et Puissance (eqn. 2). La 
première suppose un taux de mortalité constant dans le temps chez la 
population étudiée. La seconde suppose un taux de mortalité qui diminue 
avec l'âge et est généralement mieux adaptée aux espèces longévives 
(Hett et Loucks 1971, 1976, Tardif et al. 1994) tel que le cèdre (Larson et 
Kelly 1991, Archambault et Bergeron 1992) 
Fonction Exponentielle : y = y0 e-bx eqn.1 
Sous forme linéarisée : log( y) = log(y0 ) - bx 
Fonction Puissance : y = y 0 x - b eqn.2 
Sous forme linéarisée : log ( y) = log(y0 ) - b log(x) 
Où y est le nombre de cèdres d'âge x (en années), y0 est le taux de 
recrutement annuel et b, le taux de mortalité. Afin de considérer les 
classes d'âge marquées par une densité nulle de cèdres, la valeur 1 a été 
ajoutée à la densité de chaque classe, avant la transformation 
logarithmique. Une validation croisée a été effectuée sur chacun des 
modèles afin de déterminer l'erreur de prédiction et ainsi le modèle mieux 
adapté. 
La méthode des moindres carrés généralisés (GLS: generalized /east 
squares) a été employée afin d'évaluer si les variables climatiques 
annuelles et mensuelles avaient un effet sur les taux de recrutement. 
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Ceux-ci ont été moyennés sur 3 ans afin de s'affranchir d'éventuelles 
erreurs de datation. Les données climatiques ont été obtenues par 
interpolation des enregistrements des stations météorologiques les plus 
proches à l'aide du logiciel de simulation BioSim (Regniere et Bolstad 
1994). La structure autorégressive d'ordre 1 a été employée du fait d'une 
auto-corrélation des données climatiques d'une années à l'autre : les 
variables climatiques de l'année n sont supposées dépendre de celles de 
l'année n-1. Les relevés climatiques n'étant disponibles qu'à partir de 
1930, les données étaient considérées sur la période [1930 - 2011]. Les 
variables mensuelles (resp. annuelles), considérées de avril à août, 
correspondant à la période de végétation, étaient : 
Somme mensuelle (res p. annuelle) des degrés-jour de 
croissance ( > 5°C) f 
Moyenne mensuelle (res p. annuelle) des températures 
minimales, 
Moyenne mensuelle (resp. annuelle) des températures 
maximales, 
Moyenne mensuelle (res p. annuelle) des températures 
moyennes, 
Somme mensuelle (resp. annuelle) des précipitations (mm), 
Indice de sécheresse mensuel (resp. annuel) (Drought Code ; 
évaluation du taux d'humidité moyen des couches organiques 
compactes profondes (Girardin et Wotton 2009)) . Cette 
variable n'a pas été considérée pour le mois d'avril car sa 
valeur est nu lle. 
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Du fait de la présence de corrélation entre les variables, seules trois 
variables ont été retenues pour chacun des modèles. Ceux-ci étaient de la 
forme : 
g/s(nb.cedre ~ Var.Ciim1 + Var.Ciim2 + Var.Ciim3, 
correlation=corAR1()) 
Où nb.cedre est le nombre de cèdres nés entre i et i + 3 où i 
{1930 ; 1933 ; 1936 ; ... ; 2008reten. Var.C/im1, Var.Ciim2 et Var.C/im3 
sont les variables climatiques retenues. 
A partir des cèdres récoltés, mesurés et datés à l'intérieur des sites, 
l'âge moyen a été déterminé pour chacune des classes de hauteur afin 
d'établir une relation entre la hauteur et l'âge des individus (graphique en 
Annexe B). Les âges moyens obtenus ont été appliqués aux cèdres 
mesurés (mais non récoltés ni datés) sur l'ensemble du transect. 
L'extrapolation de cette relation a permis d'estimer le taux d'expansion de 
l'ensemble des populations marginales échantillonnées via une régression 
linéaire. 
Des modèles mixtes ont été effectués afin d'identifier les variables 
(distance, substrat, densité de sapins, densité d'épinettes noires) 
expliquant le mieux la densité de cèdres le long du transect. La 
comparaison et la sélection des modèles ont été effectuées sur la base du 
critère d'information d'Akaike (Burnham et Anderson 2004 ). Les modèles 
étaient de type : 
lme(log.nb.cedre ~ substrat. ma}+ nb.sapin + nb.epinette + 
distance, random=~1lsitejtransect) 
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Où nb.cedre, nb.sapin et nb.epinette sont respectivement les 
densités de cèdres, sapins et épinettes noires dénombrés dans un quadrat 
du transect. Substrat.maj correspondant au type de substrat majoritaire 
présent dans le quadrat considéré. Distance et la distance en mètre du 
quadrat par rapport au site. random=~11site/transect prend en compte la 
variabilité entre les sites et entre les deux transects d'un même site. 
L'association entre la présence de plantule et le type de substrat a 
été évaluée à l'aide d'un test du x2 . La distribution attendue des semis de 
cèdre sur chacun des substrat (hypothèse H0) correspond à celle des 
points aléatoires en l'absence de semis, dont la distribution est 
représentative de la composition en substrat sur le transect. 
Des régressions logistiques appariées ont été effectuées afin 
d'identifier laquelle des deux variables, substrat ou distance aux 
semenciers, expliquait le mieux la présence ou l'absence de plantule (cf. 
Figure 4) . Du fa it d'une corrélation entre les distances Dl et D2 d'une 
part, et 02 et D3 d'autre part, la dista nce 0 2 n'a pas été prise en compte 
dans les régressions logistiques. Celles-ci étaient de la forme : 
clogit(presence.absence ~ 01 + 03 +substrat+ strata(paire)) 
Où paire correspond à l'appariement d'un relevé avec un semis de 
cèdre et d'un relevé sans cèdre (point aléatoire) sur un même site . 
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La comparaison et la sélection des modèles ont été effectuées sur la 
base du critère d'information d'Akaike corrigé (AICc) du poids d'Akaike. 
L'AICc est le critère d'information d'Akaike corrigé pour les petits 
échantillons et se calcule ainsi : 
A/Cc= - 2log L + 2K + ZK(K+ l) eqn. 4 
n-K-1 
Où L est la vraisemblance du modèle, k est le nombre de paramètres 
et n, le nombre d'observations. L'AICc (eqn. 4) est recommandé pour de 
petits échantillons, c'est-à-dire lorsque le ratio n/K < 40 (signifiant qu'il y 
a 40 fois moins d'observations que de paramètres dans le modèle 
(Burnham et Anderson 2004). Le poids d'Akaike (w;) indique la probabilité 
qu'un modèle donné soit le plus parcimonieux (Mazerolle, 2006). 
Lorsqu'aucun modèle ne présentait un poids inférieur à 0,90, une 
inférence multi-modèle a été effectuée à l'aide de la fonction modavg 
(package AICcmodavg http://CRAN.Rproject. 
org/package=AICcmodavg). Cette fonction donne une meilleure 
estimation de la variable sélectionnée en tenant compte du support en 
faveur des différents modèles. 
Des ANOVA ont permis de comparer les variables pédologiques. Elles 
étaient de la forme : 
aov(azote ~ site + traitement) 
Où le traitement correspond à la localisation de l'échantillon, soit 
Intérieur ou Extérieur du site. 
CHAPITRE III 
RÉSU LTATS 
3.1 Structure d'âge des individus présents dans les sites 
Pour l'ensemble des sites étudiés, très peu voire aucun cèdre mort 
n'a été observé. Les cèdres étaient en moyenne plus âgés que les 
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Figure 8: Structures d'âge des cèdres (n=53), des épinettes noires 
(n=SO) et des sapins (n=54) par classe de 10 ans, pour tous les sites 
échantillonnés. 
Sur plus de la moitié des sites, les cèdres étaient plus âgés que les 























Tableau 2: Age estimé de l'individu le plus vieux (cèdre, épinettes 
noires, sapins) sur chacun des sites échantillonnés. 
Date du dernier feu Cèdres Epinettes noires Sapins (Bergeron et al. 2004) 
1825 1586 
1775 1718 1903 1900 
1775 1860 1892 1888 
1775 1937 1951 1860 
1775 1815 1944 1888 
1775 1944 1903 1902 
1775 1885 1914 1932 
1775 1961 1858 1914 
1775 1870 1820 1914 
1775 1843 1940 1916 
1825 1850 1827 1848 
1825 1852 1934 1904 
1825 1845 1848 1883 
1825 1926 1898 1899 
1825 1876 1923 1925 
1825 1945 1898 1899 
1825 1785 1946 
1825 1886 1954 1931 
1775 1953 1900 1930 





















3.2 Structure d'âge de la régénération des cèdres 
3 .2.1 Description de la structure d'âge 
Aucun ou très peu de semis de tai lle inférieure à 5 cm ont été 
dénombrés dans l'ensemble des sites (Figure 9). Les structu res d'âge des 
cèdres de DHP inférieur à 5 cm sont similaires à l'intérieu r et en bordure 
des sites. Le test de KS n'a révélé aucune diffé rence significative que ce 
soit sur les données brutes ou standardisées (D = 0,09 ; p = 0,99). Les 
deux structures d'âge font apparaître une diminution rapide de la densité 
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Figure 9: Structure d'âge des cèdres de DHP inférieur à 5 cm récoltés 
dans les 20 sites : à l'intérieur des sites (a) et en bordure des sites (b). 
Les taux de recrutement sont considérés par classe d'âge de trois ans. NB 
: seul le site 1 comptait des semis (n=98). 
Les plantu les d'orig ine sexuée ont commencé à produire des 
marcottes à un âge moyen (±écart-type) de 20 ±11 ans. L'âge minimum 
de marcottage s'étendait entre 4 et 36 ans. Ainsi, la forte diminution du 
'<t ,., N 
C() en 0 
en en 0 















recrutement depuis 1990 peut s'expliquer par le délai de marcottage 
(temps écoulé entre la naissance de la branche et son enracinement), car 
lorsque les branches s'enracinent, elles donnent naissance à une marcotte 
qui se trouve déjà âgée de 20 ans en moyenne. 
3.2.2 Nature du recrutement 
Tenant compte du délai de marcottage, la nature du recrutement a 
été étudiée sur la période 1885-1990 en appliquant les fonctions 
Puissance et Exponentielle négative. Les coefficients de détermination des 
deux régressions linéaires étaient significatifs (R 2 = 0,87 et 
R2 = 0,92 respectivement ; p < 0,001). Le meilleur ajustement du 
modèle Exponentiel négatif aux données témoigne d'un taux de 
recrutement constant au cours du temps (Figure 10ab) . 
r 
Fonction Puissance b) 
y= -2,517 9x +5,3 7 
2 
Fonction Exponentielle négative 
y= -0,017 3x +2,0593 
• 
R2 = 0,87 R2 = 0,92 
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Figure 10: Application de la fonction Puissance (a) et de la fonction 
Exponentielle négative (b) à la structure d'âge des cèdres récoltés en 
bordure des sites. Seules les données de 1885 à 1990 sont considérées 









La validation croisée donne une erreur moyenne de prédiction 
similaire pour chacun des modèles : 0,114 pour le modèle de Puissance et 
0, 116 pour le modèle Exponentiel négatif. 
3.2.3 Influence des variations climatiques 
Parmi les modèles (GLS) considérés testant l'effet des variables 
climatiques annuelles sur les taux de recrutement, le modèle C incluant la 
moyenne annuelle des températures minimales et la somme annuelle des 
degrés-jour de croissance (DJC) présente I'AIC le plus faible. Il explique 
donc le mieux les taux de recrutement (Tableau 3) . Parmi ces deux 
variables, seule la deuxième est significative ( -0,067 ; I C à 95% : [ -0,120 
; -0,013]). La valeur négative du paramètre indique que le taux de 
recrutement diminue lorsque la somme des DJC augmente. 
,.. 
Tableau 3 : Estimations des paramètres et AIC (Akaike Information 
Criterion) des modèles GLS. Les intervalles de confiance des estimations 
sont données entre crochets. DJC = somme annuelle des degrés-jours de 
croissance (>5°C) ; Tmax = moyenne annuelle des températures 
maximales ; Tmin = moyenne annuelle des températures minimales ; P = 
somme annuelle des précipitations (mm). Les cases grises indiquent les 
variables non prise en compte dans le modèle. Les données climatiques 















[ -0,130 ; -0,015] 
-0,067* 
[-0,122; -0,012] 
Tm a x 
-2,612 
[-4,180; 9,403] 
Tm in p 
2,671 -0,003 
[ -3 ,260 ; 8 ,602] [-0 ,038 ; 0,031] 
3,939 -0,0006 
[-1,056; 8,934] [-0,032; 0,033] 
-0 ,067* 3,916 











Quant aux variables climatiques mensuelles, très peu ont un effet 
significatif (Tableau 4). L'interprétation de ces dernières mène à des 
contradictions. Par exemple, la température maximale moyenne du mois 
de juillet a un effet significatif négatif (-4,024 ; re à 95% : [ -7,085 ; -
0,962]) alors que celle du mois d'août un effet significatif positif (3,174 ; 
re à 95% : [0,434; 5,914]) (Tableau 4). 
Tableau 4 : Estimations des paramètres et Aie (Akaike Information 
eriterion) des modèles GLS. Les intervalles de confiance des estimations 
sont données entre crochets. DJe = somme annuelle des degrés-jours de 
croissance (>5°C) ; Tmax = moyenne annuelle des températures 
maximales ; Tmin = moyenne annuelle des températures minimales ; P = 
somme mensuelle des précipitations (mm) ; IS = Indice de sécheresse . 
Les cases grises indiquent les variables non prise en compte dans le 
modèle. Les données climatiques mensuelles et les taux de recrutement 
sont considérés par classe de 3 ans. 
















AV R 1 L 
0,155 0,353 1,862 0,153 
[ -0,180 ; 0,489] [ -3,274 ; 3,979] [ -0,599 ; 4,323] [ -0,044 ; 0,351] 
0,236 -1,073 2,305 
[-0,093; 0,566] [-4,313; 2,167] [-0,177; 4,786] 
0,154 
[ -0,059 ; 0,367] 
0,216* 
[0,000 ; 0,431] 
1,775 











Tm a x 
Tm in 
p 
Tm a x 
Tm in 
Tm in 
Tm a x Tm in p 
MAI 
-1,565 1,098 0,026 




















-0,028 -1,877 -0,736 -0,112 
(-0,138; 0,082] (-6,026; 2,271] [-4,667; 2,196] [-0,298; 0,074] 



















Tm a x 
Tm in 
Tm a x 
Tm in 
Tm a x 
-1,754 -1,014 -0,100 
[-5,776; 2,268] [-4,704; 2,675] (-0,275; 0,075] 
-2,155 -0,079 
[-4,727; 0,407] [-0,246; 0,087] 
-1,779 
[ -4,208 ; 0,649] 
JUILLET 
-0,036 -3,760 -0,603 -0,023 
(-0,134; 0,062] [-7,591; 0,071] (-3,800; 2,595] (-0,147; 0,101] 
-0,025 -3 ,634 -0,747 
(-0,102; 0,051] [-7,307; 0,039] (-3,771; 2,779] 
-3,555 -0,779 
[-7,147; 0,036] [-3,740; 2,182] 
-4,024* 


















Tm a x 
Tm in 
p 
Tm a x 
Tm in 
p 
Tm a x 
Tm in 
Tm a x 
AOUT 
-0,000 2,980 0,552 0,012 
[-0,078; 0,078] [-0,343; 6,303] [-3,903; 5,007] [-0,132 ; 0,155] 
2,985 0,546 0,012 
[-0,134; 6,103] [-3,264; 4,355] [-0,098; 0,122] 
3,022 0,485 
[-0,001; 6,045] [-3,185; 4,155] 
3,174* 
[0,434; 5,914] 
3.3 Structure spatiale de la régénération 
Le long des transects, un total de 1078 cèdres, 1030 sapins et 442 
épinettes noires de diamètre inférieur à 5 cm a été échantillonné. Au sein 
des sites, les proportions des trois espèces étaient constantes (Figure 
11b). La proportion d'épinettes noires restait relativement constante entre 
l'intérieur et l'extérieur des sites (Figure 11b). Vers l'extérieur des sites, 
la densité de cèdres diminuait significativement de manière exponentielle 
{R 2 = 0,91 ; p < 0,001) au profit des sapins : plus la distance à l'arbre 
mature marquant la limite du site augmentait, moins il y avait de 
recrutement. La valeur nulle était atteinte pour une distance de 13 m 
(Figures 11b et 12a). 
En séparant les individus par classe de hauteur, les cèdres les plus 
petits (classes 0-5 et 5-10 cm) sont peu abondants à l' intérieur comme à 









sont comparativement plus abondantes à l'intérieur (Figure 13) et en 
bordure des sites (Figures 12b et 13). Malgré cette différence, quelque 
que soit la hauteur des cèdres, toutes les classes connaissent une 
diminution exponentielle vers l'extérieur (Figure 12b). 
Limite du si te : 
cèdre mature 
1 Distance (mètres) 
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Figure 11: a) Disposition des quadrats le long du transect et délimitation 
des trois zones (intérieur, bordure et extérieur) . b) Proportions du 
nombre de cèdres, sapins et épinettes noires sur le transect. La distance 
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Figure 12: Relation entre la densité de cèdres (considérée sur 10 
quadrats) et la distance au site : a) toutes les classes de hauteur 
confondues (portions extérieure du transect uniquement) ; b) classes de 
hauteur distinctes (portions extérieure du transect uniquement) ; c) 
petites classes de hauteur (intérieur et extérieur). La distance 0 étant la 
bordure du site délimitée par le cèdre mature le plus excentré. 
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Pour chacune des classes de hauteur, l'abondance de cèdres a été 
évaluée en fonction de celle d'épinettes noires et de sapin le long du 
transect (Figure 13). Quelque soit la localisation sur le transect, 
l'abondance de plantules de taille inférieure à 5 cm était faible pour le 
cèdre et l'épinette, sauf pour le sapin à l'extérieur des sites (Figure 13). 
La présence de cotylédons témoignait d'une origine sexuée de ces 
plantules. A l'intérieur et en bordure des sites, les plantules de cèdre de 
taille comprise entre 10 et 75 cm étaient majoritaires. La croissance lente 
sous couvert résulte en un "effet d'accumulation" d'individus d'âges 
différents au sein d'une même classe de hauteur intermédiaire. A 
l'extérieur des sites, les sapins étaient majoritaires et les cèdres 
minoritaires dans la plupart des classes de hauteur. Les épinettes noires 
étaient plus abondantes à l'extérieur. La présence d'épinettes matures à 
l'extérieur des sites peut être responsable de l'augmentation d'épinettes 
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Figure 13: Proportions de cèdres, sapins et épinettes noires dans 
chacune des zones en fonction des classes de hauteur: a) intérieur du 
site, b) bordure du site, c) extérieur du site. Se référer à la figure 12a 
pour la délimitation des zones. 
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3.3.1 Taux d'expansion des populations marginales 
La relation obtenue entre l'âge et la hauteur des cèdres (Annexe B) a 
été extrapolée à l'ensemble des cèdres mesurés sur les transects. La 
régression linéaire (R2 = 0,95 ; p < 0,001) appliquée sur la partie 
extérieure du transect (Figure 14) indique une diminution de l'âge lorsque 
la distance au site augmente, ce qui signifie que plus la distance à l'arbre 
semencier le plus excentré augmente, plus les cèdres sont jeunes. Le 
cèdre nécessite environ trois ans et demi pour coloniser une distance d'un 
mètre ; autrement dit, le taux d'expansion est de 1/36 = 0,28 m 1 an 
(Figure 14 ). Cette faible expansion pourrait être le résultat de marcottes 
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Figure 14: Age moyen des cèdres en fonction de la distance au site. La 
régression linéaire a été appliquée uniquement sur les données de la zone 
extérieure. 
3.3 .2 Caractérisat ion du su bstrat le long du transect 
Le substrat est invariable le long du transect et demeure similaire 
entre l'intérieur et l'extérieur des sites (Figure 15). La couverture de 
mousse est le substrat majoritaire couvrant en moyenne 55 ±9 % du sol 
contre 37 ±12 % pour la matière organique et respectivement 5 ±4% et 
3 ±5% de bois mort peu et très décomposé. 
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• Matière organique • Mousse 
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Figure 15: Proportions des types de substrat le long du transect, à 
l'intérieur et à l'extérieur des sites. Voir la figure 12a pour la localisation 
des quadrats sur le transect. 
3.3.3 Facteurs expliquant la densité de cèdres 
Les variables expliquant le mieux la densité de cèdres de DHP 
inférieur à 5 cm sont la densité d'épinettes noires (DHP < 5 cm) et la 
distance au site d'échantillonnage, qui ont toutes deux un effet négatif 
significatif (Tableau 5). 
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Tableau 5 : Estimations des paramètres des variables des trois modèles 
présentant le plus faible critère d'information Akaike (AIC) sur un total de 









- Densité d'épinettes 
-Distance 
- Densité de sapins 
- Distance 
- Densité de sapins 




(nombre .4m-2 ) 
-0 ,004 
[ -0 ,016 ; 0 ,008 ] 
-0,004 




-0 ,0 25* 
[-0,043; -0 ,007] 
-0 ,025* 




[-0, 072 ; -0 ,048] 
-0 ,061 * 
[ -0 ,073 ; -0 ,06 1] 
-0 ,060* 
[-0 ,072; -0 ,048] 
3.3.4 Facteurs expliquant l'ocJ urrence des semis de cèdre 
Parmi les 120 semis de cèdre (origine sexuée), 51% se trouvaient 
sur de la mousse, 46% sur la matière organique et 3% sur du bois mort 
peu ou très décomposé. Quant aux relevés en l'absence de semis, 
représentatifs de la composition en substrat en bordure et à l'extérieur 
des populations, 62% étaient sur la mousse, 34% sur la matière 
organique et 4% sur du bois mort peu ou très décomposé. Cette 
distribution correspond à la distribution attendue des semis de cèdre 
(hypothèse H0 ). L'ana lyse du X2 a été effectuée après avoir exclu le bois 
mort peu et très décomposé car ces substrats présentaient un 
pourcentage inférieur à 5% , seuil en-deçà duquel le test du x2 ne peut 
pas être employé. Ce résultat a été obtenu par les relevés de points 
aléatoires en l'absence de semis dont la distribution représente la 
composition en substrat (et donc la distribution attendu des semis de 






présence de plantule et le type de substrat (X 2 = 4,18 ; nombre de degré 
de liberté : 2 ; p > 0,10). 
Plusieurs modèles de régression logistique appariée étaient 
équivalents. Les inférences ont été basées sur l'ensemble des modèles 
(Tableau 6). La probabilité de présence de semis de cèdre diminuait avec 
l'augmentation de la distance au semencier le plus proche, en particulier 
01 C~o 1 = -15 ; IC à 95% : [ -0,27 ; -0,02]). Les variables substrat et 03 
(distance la plus grande des trois distances mesurées) n'avaient aucun 
effet significatif : 
Estimation du paramètre associé à la variable numérique 03 : ~o3 = 
0,01 ; IC à 95% : [ -0,04 ; 0,06], 
Estimation du paramètre associé à la variable catégorique substrat 
~ 
de niveau mousse : ~M = 0,33 ; IC à 95% : [ -1,14 ; 1,84], 
Estimation du paramètre associé à la variable catégorique substrat 
de niveau matière organique: ~Mo = 0,76 ; IC à 95% : [ -0,73 ; 
2,25]. 
Tableau 6: AICc des régressions logistiques (fonction clogit). K est le 
nombre de paramètres estimés dans le modèle. 
Nom du K AI Cc De lta AICc AI Cc 
modèle weight 
D1 1 162,60 0,00 0,42 
D1Substrat 3 163,79 1,18 0,23 
D1D3 2 164,36 1,75 0,1 7 
Complet 4 165,57 2,97 0,09 
Substrat 2 167,15 4, 54 0,04 
D3 1 168,35 5,74 0,02 
D3Substrat 3 169,18 6,57 0,02 
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Les prédictions de la probabilité de présence d'un semis en fonction 
de la distance au semencier le plus proche (Figure 16) montrent que les 
substrats ont des effets similaires quelque soit la distance Dl, et qu'il n'y 
a pas d'interaction entre le substrat et la distance. La probabilité de 
présence d'un semis est néanmoins plus élevée sur de la matière 
organique, à proximité d'un semencier. La probabilité de présence d'une 
plantule de cèdre est nulle au-delà d'une distance moyenne maximale de 
15 mètres (Figure 16). 
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Figure 16: Variation des prédictions de la probabilité [0-1] de présence 
d'une plantule en fonction de la distance au semencier le plus proche, 
pour un substrat donné. Dans cette analyse, la distance D2 n'a pas été 
prise en compte du fait de sa corrélation avec Dl et D3. La distance D3 
(la plus grande des trois distances mesurées entre une plantule et un 
arbre semencier) a été fixée à 4,6 m, correspondant à la moyenne de 
toutes les distances D3 mesurées, ceci afin d'évaluer uniquement l'effet 
de Dl (la plus petite des trois distances mesurées). 
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3.4 Analyses pédologiques 
3.4.1 Matières organiques 
Bien que l'épaisseur de la couche organique soit plus faible à 
l'intérieur qu'à l'extérieur des sites, la différence n'était pas significative 
(Tableaux 7 et 8). 
Tableau 7 : Moyennes et écart-types de l'épaisseur (cm) de la couche 
organique à l'extérieur et à l'intérieur des sites et valeurs de p des 
ANOVA. La taille (n) des échantillons est donnée entre parenthèses. 
Extérieur des sites Intérieur des sites 
(n=40) (n=20) 
p 
28,2 ±3,0 24,1 ±4,-z 0,35 
Tableau 8 : Analyse de la variance. L'effet Traitement correspond à l'extérieur 
ou l'intérieur des sites. 
Degrés de Somme Carré F-value liberté des carrés moyen p 
Site 1 107 106,6 0,425 0,517 
Traitement 1 221 220,5 0,879 0,352 
Résidus 57 14302 250,9 
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Les analyses biochimiques des échantillons de matières organiques 
prélevées à l'intérieur et à l'extérieur des sites montrent des différences 
significatives entre les deux zones (Tableaux 9 et appendice G). 
Le pH est plus faible (différence marginalement significative) et la 
capacité d'échange cationique (CEC) est significativement plus élevée à 
l'intérieur des sites. Les quantités de calcium et magnésium y sont 
significativement plus élevées alors que celle de phosphore est plus faible 
(p <0,05) (Tableau 9). Les autres cations ainsi que les proportions de 
carbone et d'azote sont présents en quantités équivalentes dans les deux 
zones. La ratio C/N est plus faible à l'intérieur des sites (différence 
marginalement significative). 
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Tableau 9: Valeurs moyennes et écart-types des variables biochimiques 
de la matière organique prélevée à l'extérieur. et à l'intérieur des sites et 
valeurs de p des ANOVA. La taille (n) des échantillons est inscrite entre 
parenthèses. * indique les différences significatives entre l'intérieur et 





pH (méthode H20) 
pH (méthode CaCI 2) 
P [mg.kg-1] 
K [emol.kg -1] 
Ca [emol.kg- 1] 
Mg [emol.kg-1] 
Mn [emol.kg -1] 
Al [emol.kg -1] 
Fe [emol.kg -1] 
Na [emoi. kg-1] 
CEC [emoi. kg -1] 
Extérieur des sites 
(n=36) 
46,30 ± 8,82 
1,09 ± 0,24 
43,2 ± 10,42 
4,04 ± 0,82 
3,34 ± 0,92 
90,8 ± 27,10 
1,03 ± 0,35 
18,54 ± 11,94 
5,13 ± 2,96 
0,14 ± 0,17 
3,08 ± 2,96 
1,97 ± 0,72 
0,12 ± 0,13 
30,01 ± 3,19 
3.4.2 Matières minérales 
Intérieur des sites 
(n=20) 
44,82 ± 8,28 
1,21 ± 0,31 
38,2 ± 7,55 
4,51 ± 1,03 
3,85 ± 1,14 
74,4 ± 23,91 
0,97 ± 0,35 
27,45 ± 18,16 
7,22 ± 4,26 
0,27 ± 0,62 
3,91 ± 4,64 
2,12 ± 0,99 
0,11 ± 0,03 
















Les analyses granulométriques et biochimiques des échantillons de 
matières minérales prélevées à l'intérieur et à l'extérieur des sites ne 
montrent aucune différence significative entre les deux zones (Tableaux 
11, 12 et appendice G). 
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Tableau 10: Valeurs moyennes et écart-types des variables biochimiques 
de la matière minérale (MM1) prélevée à l'extérieur et à l'intérieur des 









pH (méthode H20) 






Al [emoi. kg -1] 
Fe [emoi. kg- 1] 
Na [cmol.kg-1] 
CEC [cmol.kg-1] 
Extérieur des sites 
(n=23) 
90,18 ± 9,21 
1,74 ± 2,47 
8,08 ± 8,45 
2,63 ± 2,04 
0,08 ± 0,07 
42,9 ± 0,00 
5,57 ± 1,40 
4,99 ± 1,72 
5,11 ± 3,38 
0,10 ± 0,06 
5,33 ± 6,75 
1,59 ± 1,73 
0,05 ± 0,10 
6,35 ± 5,18 
1,18 ± 0,75 
0,03 ± 0,02 
14,62 ± 10,46 
Intérieur des sites 
(n= 13) 
87,62 ± 8,14 
3,35 ± 5,02 
9,04 ± 7,76 
2,09 ± 1,48 
0,06 ± 0,06 
42,8 ± 28,5 
5,57 ± 1,43 
4,94 ± 1,70 
5,58 ± 3,84 
0,10 ± 0,05 
5,36 ± 5,28 
1,56 ± 1,59 
0,04 ± 0,05 
7,08 ± 6,62 
1,26 ± 0,69 
0, 04 ± 0,02 




















Tableau 11: Valeurs moyennes et écart-types des variables biochimiques 
de la matière minérale (MM2) prélevée à l'extérieur et à l'intérieur des 









pH (méthode H20) 
pH (méthode CaCI 2 ) 
P [mg.kg-1] 
K [cmol.kg-1] 
Ca [emoi. kg- 1] 
Mg [cmol.kg-1] 
Mn [cmol.kg-1] 
Al [cmol.kg-1 ] 
Fe [cmol.kg-1] 
Na [emoi. kg- 1] 
CEC [cmol.kg-1 ] 
Extérieur des sites 
(n=20) 
88,5 ± 9,43 
1,24 ± 2,18 
10,26 ± 7,98 
2,27 ± 1,21 
0,07 ± 0,06 
44,2 ± 31,7 
5,46 ± 1,28 
4,77 ± 1,47 
11,06 ± 30,06 
0,10 ± 0,07 
3,08 ± 4,78 
0,94 ± 1,23 
0,02 ± 0,03 
14,71 ± 7,75 
2,00 ± 0,74 
0,03 ± 0,02 
20,87 ± 8 ,12 
Intérieur des sites 
(n=14) 
86,9 ± 7,05 
2,66 ± 4,00 
10,38 ± 5,91 
2,20 ± 1,28 
0,06 ± 0,06 
67,4 ± 93,29 
5,61 ± 1,47 
4,84 ± 1,62 
2,84 ± 3,12 
0,08 ± 0,05 
3,37 ± 5,66 
0,65 ± 0,70 
0,03 ± 0,03 
12,39 ± 8,22 
1,59 ± 0,95 
0,02 ± 0,02 





















Les populations marginales de cèdres échantillonnées sont présentes depuis 
plus d'un siècle au sein de la pessière à mousses (Figure 8, Tableau 2). Elles se 
maintiennent par le biais d'une régénération continue et indépendante des 
conditions climatiques (Figure 10 et Tableau 3) . L'absence d'une plus grande 
proportion de jeunes plantules (Figure 13) ainsi que la similarité des structures 
d'âge en bordure et à l'intérieur des sites (Figure 9) suggèrent l'absence 
d'expansion spatiale récente, se tradu isant en une structu re spatiale groupée 
(Figure 12). Le substrat favorable aux jeunes plantules de cèdre (ex . matière 
organique, mousse, bois mort) est présent et disponible à l'intérieur et à 
l'extérieur des sites (Figure 15) . La distance de dispersion des graines serait le 
facteur limitant l'expansion spatiale de ces populations (Tabl eaux 5 et 6). 
L'établissement du cèdre serait ainsi limité par la distance de dispersion des 
graines et la propension au marcottage et non par le type de substrat présent. 
Les résultats pédologiques ne montrent aucune différence significative entre la 
matière minérale à l'intérieur et à l'extérieur des sites. En revanche, les 
différences observées sur la biochimie de la matière organique (Tableau 9) 
témoigneraient d'un contrôle du cèdre sur les qualités nutritives et élémentaires 
de la liti ère via son système raci naire et les dépôts de débris folia ires et ligneux. 
Les stratégies de régénération - voies sexuée et asexuée - du cèdre 
permettent un maintien de la dynamique spatio-temporelle de l'espèce à sa limite 
d'aire de répartiti on. Dans un premier temps, les facteurs biologiques et 
écologiques contribuant au maintien des populations marginales seront décrits. 
Puis, les causes historiques et biologiques responsables de leur isolement seront 
abordées. Enfin, en s'appuyant sur les résultats obtenus et les projections 
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relatives au climat et au régime des feux, des hypothèses seront émises quant au 
devenir de ces populations. 
4.1 Maintien des populations de cèdre 
4.1.1 Un maintien de la dynamique grâce au marcottage 
Tous les cèdres échantillonnés étaient localisés en bordure de lacs. Cette 
situation témoigne de l'importance des conditions humides pour l'espèce mais 
aussi du rôle de pare-feu que les lacs peuvent jouer dans le paysage en causant 
une fragmentation vis-à-vis de la propagation des feu x (Hellberg et al. 2004 ). 
Quelque soit le cycle de feu futur, les cèdres ont de forte chance de se maintenir 
à proximité des lacs car les rives sont moins sujettes à la combustion. Ainsi, 
protégés des feux et caractérisés par un taux de recrutement constant et 
indépendant des conditions climatiques, les cèdres échantillonnés ont la capacité 
de se maintenir dans le temps et dans l'espace . 
L'origine végétative des individus échantillonnés est témoignée par la 
présence d'une courbure à la base des tiges et d'une connexion à l'arbre-père 
(observation personnelle) (Scott et Murphy 1987, Sirois 1997). Aussi, la 
meilleure adéquation, bien que légèrement supérieure, du modèle Exponentiel 
négatif à la structu re d'âge (Figure 10) indique un bilan démographique 
(régénération-mortalité) constant au cours du cycle de vie de l'espèce (Hett et 
Loucks 1976). Des résultats simi laires avaient été obten us pou r les populations 
fragmentées de sapin baumier à sa limite nordique de répartit ion (Sirois 1997 ) et 
celles de frêne noir (Fraxinus nigra Marsh.) plus au sud dans la région de l'Abitibi 
au Québec occidental (Tardi f et al. 1994) . De même, Légère et Payette (1981) 
ont obtenu un résultat comparable pour les populations d'épinette noire qui se 
reproduisent essentiellement par multiplication végétative à leur limite nordique 
de répartition. Ils supposent que le taux de mortalité constant est étroitement lié 
à la prépondérance de ce mode de reproduction . La différence de ces résultat s 
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avec ceux de Hett et Loucks (1976), qui trouvaient une meilleure adéquation 
avec le modèle de Puissance pour les populations pruche du Canada (Tsuga 
canadensis L.) s'explique par le fait que celles-ci se reproduisent essentiellement 
par graines, alors que les populations d'épinette noire (Légère et Payette 1981), 
de sapin (Sirois 1997) et de cèdre se maintiennent principalement par 
multiplication végétative. L'abondance de nouveaux individus produits par 
marcottage est limitée et demeure reliée à la quantité de branches situées près 
de la surface et pouvant potentiellement produire des racines (Légère et Payette 
1981). 
La forte diminution de la densité de cèdres dans les classes d'âge les plus 
jeunes (depuis 1990) (Figure 13) témoigne du délai nécessaire à l'enracinement 
des tiges. L'absence de jeunes plantules et la présence de rejets non enracinés 
(marcottes non fonctionnelles) sont des biais qui conduisent à une sous-
estimation de la densité d'individus dans ces classes d'âge (Sirois 1997). En 
effet, une marcotte enracinée provient d'une branche déjà âgée en moyenne ( ± 
écart-type) de 20 ans(± 11 ans) (voir paragraphe 3.2 .1). Ainsi, ces tiges issues 
du marcottage apparaissent tardivement dans la structure d'âge. Bien que les 
branches des individus d'origine sexuée nécessitent 20 ans en moyenne pour 
marcotter, elles peuvent produire des marcottes en 5 ans (USDA 2013) voire 4 
ans (présente étude). Par conséquent, la faible abondance de jeunes plantules de 
cèdre issues de graine sera très probablement comblée d'ici une vingtaine 
d'années, délai correspondant au temps nécessaire à l'enracinement des 
branches basses pour donner naissance à une marcotte. 
Au cours du dernier siècle, le recrutement observé à l'intérieur et en 
bordure des sites était indépendant des conditions climatiques passées. En effet, 
les résultats obtenus (Tableaux 3 et 4) suggèrent l 'absence d'effet du climat sur 
les taux de recrutement. Les seuls effets significatifs observés semblent 
contradictoires : d'une part, les cèdres seraient d'autant plus abondants que la 
somme annuelle des DJC est faible alors que la déficience des températures est 
l'une des causes affectant négativement la régénération des espèces (Holtmeier 
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et al. 2003, Holtmeier et Broll 2007). D'autre part, les températures moyennes 
maximales estivales (resp. juillet et août) présentent des effets opposés (resp. 
négatif et positif). Soit la période considérée est trop courte pour observer des 
effets significatifs du climat, soit le recrutement n'en dépend pas. Ces résultats 
mènent ainsi à rejeter l'hypothèse 1, ce qui renforce le principe d'une origine 
végétative de la majorité des individus échantillonnés et pourrait expliquer la très 
faible mortalité observée dans les sites. L'absence d'effet des conditions 
climatiques sur le taux de recrutement des marcottes a également été relevée 
chez l'épinette noire (Légère et Payette 1981, Laberge et al. 2001). Légère et 
Payette (1981) ont montré que les variations liées aux changements climatiques 
sont masquées par la présence de recrutement d'origine végétative car ces 
individus sont moins affectés par des conditions climatiques défavorables. En 
effet, par rapport aux plantules d'origine sexuée, le marcottage confère des 
avantages non négligeables à la descendance. Au cours des premiers stades du 
développement, les nouvelles marcottes sont entièrement dépendantes de 
l'arbre-père, en terme d'approvisionnement en nutriments effectué via la 
connexion du système racinaire (Del Tredici 2001). Leur croissance et leur 
chance de survie sont ainsi optimisées (Watkinson 1997). De manière générale, 
la mortalité des cèdres issus du marcottage est moindre que celle des plantules 
d'origine sexuée car les marcottes présentent toujours un système racinaire 
suffisamment fort pour subvenir à leurs besoins nutritifs et sont généralement 
plus tolérants à l'ombre et à la sécheresse (Curtis 1946). 
La présence de deux modes de reproduction chez le cèdre est une stratégie 
efficace pour s'affranchi r de l'impact des conditions climat iques défavorables et 
résister à la variabilité écologique de l'habitat , à la différence d'une espèce qui ne 
se reproduit que par reproduction sexuée. Le marcottage représente un avantage 
non négligeable tant biologique qu'écologique. En effet, du fait d'une production 
de graines intermittente et de l'absence d'une banque de graines aérienne 
(contrairement au pin gris ou à l'épinette noire présents dans le même 
écosystème) et souterraine en raison d'une viabilité de seulement un an (USDA 
2013), ce mode de reproduction permet de tamponner la réponse potentielle des 
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populations en stabilisant leur dynamique. Plus particulièrement, il contribue à la 
propagation des espèces sur les sites adjacents, contournant ainsi la difficulté 
d'établissement des plantules d'origine sexuée du fait de conditions climatiques 
ou édaphiques défavorables (Del Tredici 2001). Le marcottage semble un mode 
de multiplication privilég ié en limite d'aire de répartition du cèdre, lui permettant 
ainsi d'occuper durablement les communautés surannées et résister aux 
variations de l'environnement et de qualité des habitats. Par exemple, au sud de 
son aire de répartition, dans les forêts mixtes des plaines du Michigan, tout 
comme dans la zone d'étude en forêt boréale, les plantules actuelles de cèdre 
seraient non pas le résultat d'une germination mais d'une multiplication 
végétative (Pregitzer 1990). Les populations de cèdre, établis depuis plus de 100 
ans, probablement à la suite d'une forte production de graines (mast year), 
seraient aujourd'hui capable de se maintenir dans le temps et dans l'espace via la 
production de marcottes (Pregitzer 1990). Le marcottage assure un recrutement 
continu et abondant d'individus résistants aux aléas climatiques (Fayle et Scott 
1995, Krause 2006, USDA 2013). Le sapin baumier connaît le même processus à 
sa limite de répartition où son recrutement est réalisé par marcottage et présente 
un faible taux de mortalité, contribuant ainsi à son maintien et à l'augmentation 
de la densité des populations (Sirois 1997). De même, dans le cas de l'épinette 
noire, sa dynamique d'établissement, son maintien et sa longévité en limite 
nordique de répartition sont assurés par la reproduction végétative (Laberge et 
al. 2001). 
4.1.2 Un habitat favorable au cèdre 
La composition en substrat demeure similaire à l 'intérieur, en bordure et à 
l'extérieur des sites (Figure 15). Aussi, la distribution des relevés en l'absence de 
semis de cèdre (points aléatoires) a révélé que le substrat était essentiellement 
constitué de matières organiques recouvertes ou non de mousses (bryophytes) 
et, dans une moindre mesure, de bois mort plus ou moins décomposé (& 3.3.4). 
Cela mène à réfuter l'hypothèse 2 puisque le substrat disponible répond aux 
exigences écologiques de germination et de croissance des plantules de cèdre 
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(Scott et Murphy 1987, Cornett et al. 1997, Simard et al. 1998, Rooney et al. 
2002, Simard et al. 2003). La disponibilité en substrat favorable ne semble donc 
pas un facteur limitant l'établissement des plantules de cèdre et donc l'expansion 
spatiale de ces populations. 
Cependant, même si le substrat est favorable et disponible, les conditions 
climatiques de l'habitat seraient plus propices à la reproduction végétative qu'à la 
reproduction sexuée du cèdre. En effet, en limite (latitudinale ou altitudinale) 
d'aire de répartition des espèces, l'habitat est généralement plus hostile et peu 
propice à la germination et à la croissance des jeunes plantules (ex : sites 
pauvres en nutriments, faibles températures) (Légère et Payette 1981, Koop 
1987, Klimes et al. 1997, Del Tredici 2001, Boulfroy et al. 2012). Plus 
particulièrement, par rapport à la zone de répartition continue du cèdre, située 
200 km plus au sud (forêt boréale mixte), la zone marginale connaît des 
températures plus faibles et un taux d'humidité plus élevé (Tableau 1). Aussi, les 
sites échantillonnés renferment un habitat ombragé et humide (observation non 
mesurée), conditions propices à l'accumulation de mousses et de matières 
organiques qui favorisent l'enracinement des branches basales dans le sol, et 
donc le marcottage (Curtis 1946, Greene et al. 1999, Bergeron 2000, Del Tredici 
2001, Deiller et al. 2003). En effet, le succès d'établissement des marcottes 
dépend essentiellement de la capacité de ces branches à développer des racines 
et de leur potentiel à fonctionner indépendamment de l'arbre-père (Greene et al. 
1999). 
Concernant les conditions du substrat sous-jacent, la similarité des 
conditions granulométriques et biochimiques de la matière minérale entre 
l'intérieur et l'extérieur des sites montrent que celles-ci ne limitent pas 
l'établissement du cèdre à l'extérieur des sites échantillonnés. En revanche, les 
quelques différences existant au-niveau de la matière organique pourraient 
témoigner d'un effet de type top-dawn du cèdre sur les conditions biochimiques. 
A l'intérieur des sites, le ratio C/N plus faible et la CEC significativement plus 
élevée témoignent d'une plus forte richesse en nutriments, d'un taux de 
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décomposition élevé et d'un renouvellement des nutriments plus rapide en 
présence de cèdres. Une couche épaisse de matière organique peu décomposée 
est associée à un faible drainage et représente un facteur écologique non 
favorable au cèdre (USDA 2013). Par exemple, dans le nord de l'Ontario, le cèdre 
constitue rarement plus de 3 % de la composition forestière boréale et reste 
confiné aux abords des lacs, ruisseaux et marécages, milieux riches en 
nutriments (Dixon 1963). Il est plutôt restreint aux endroits où la tourbe est plus 
fine, mieux décomposée et le drainage meilleur (Liu 1990). Aussi, le cèdre est 
une espèce calciphile qui se développe donc mieux sur des substrats calcaires 
(Blanchet 1982, Liu 1990). La croissance des jeunes plantules est positivement 
corrélée au calcium et au magnésium disponibles dans le sol et négativement 
corrélée à l'acidité (Boulfroy et al. 2012). D'ailleurs, les sols organiques des 
cédrières sont toujours bien pourvus en calcium (Blanchet 1982). Le cèdre 
concentrerait le calcium et la magnésium prélevés dans le sol minéral par la voie 
racinaire puis les restituerait dans la matière organique lors de la décomposition 
des litières. Ces minéraux alcalinisants seraient ensuite recyclés et utilisés pour 
la croissance des plantules, témoignant de l'effet top-dawn. La plus faible acidité 
de la matière organique à l'intérieur des sites pourrait ainsi s'expliquer par la plus 
forte abondance de minéraux alcalinisants et la plus faible abondance de 
minéraux acidifiants tel le phosphore . Le cèdre serait ainsi à l'origine d'une CEC 
et d'un pH plus élevés. Cependant, il reste encore incertain si c'est le cèdre qui 
exige une forte saturation calcique ou s'il est l'une des rares espèces à supporter 
une quantité qui serait toxique aux autres espèces (Blanchet 1982). 
4. 1.3 Une densification des populat ions possible dans le futur 
Dans les sites échantillonnés, au regard de la très faible abondance voire de 
l'absence observée de cèdres morts et de la résistance des marcottes aux 
conditions climatiques, le marcottage pourrait se traduire en une densification 
des populations. La réponse adaptative des espèces boréales aux changements 
environnementaux est souvent considérée comme étant liée aux processus de 
reproduction sexuée et asexuée (Zasada et al. 1992). De nombreuses études ont 
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montré que les arbres répondent au forçage climatique par une augmentation de 
la densité des individus de la même espèce au sein des communautés plutôt que 
par un déplacement de la limite de l'aire de répartition de l'espèce. Encore dans 
le cas de l'épinette noire à sa limite d'aire de répartition, une expansion récente 
résulterait plutôt de la densification des populations fragmentées préétablies. 
Ainsi, le réchauffement climatique récent aurait un impact sur la consolidation 
des populations préexistantes plutôt que sur la position de la limite des arbres 
(Payette et Lavoie 1994 ). De même, l'épinette blanche et le mélèze laricin (Larix 
laricina Koch), en forêt boréale canadienne, ont connu récemment des taux de 
régénération sexuée accrus en réponse aux conditions climatiques favorables au 
cours du dernier siècle ; cela s'est traduit par une densification des populations, 
mais aucun changement significatif de la position de leurs limites nordiques n'a 
été observé (Payette et Fi lion 1985, Payette et Lavoie 1994 ). Dans le cas de 
l'épinette blanche, elle se reproduit de manière presque continue par la voie 
sexuée dans les sites les plus au sud (zone continue) grâce à une production de 
graines relativement constante. En revanche, plus au nord (zone marginale), sa 
reproduction est sous la dépendance des conditions climatiques mais elle est 
capable de répondre rapidement aux fluctuations : les périodes les plus chaudes 
se traduisent directement par un taux plus élevé de recrutement suivi d'une 
augmentation de la densité des populations. Par exemple, lors des périodes non 
favorables, les épinettes blanches survivent par le biais du marcottage 
(Caccianiga et Payette 2006). 
Dans le cas du cèdre, la dynamique des populations à sa limite de 
répartition indique que celle-ci n'est pas contrôlée physiolog iquement, étant 
donné qu 'il est capable de produire des graines viables (Paul 2011) . Il pourrait 
ainsi répondre aux variations climatiques via la reproduction sexuée de manière 
similaire à l'épinette noire et l'épinett e blanche. Par conséquent, ce serait plutôt 
via la reproduction sexuée que les espèces boréa les répondent et répondront 
rapidement au forçage externe . 
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4.2 Causes probables de la fragmentation des populations de cèdre 
4.2.1 Expansion et déclin du cèdre au cours de l'Holocène 
4.2.1.1 Expansion 
Les relevés palée-écologiques de pollens et de macro-fossiles effectués au -
niveau du 49ème parallèle nord en Ontario et au Québec, témoignent de la 
présence du cèdre blanc et du sapin baumier au nord de leur limite actuelle au 
cours de l'Holocène (Liu 1990, Ali et al. 2008). Le sapin était en effet abondant 
entre 7000 et 3500 avant nos jours (Ali et al. 2008). De même, entre 6000 et 
4500 ans avant nos jours, dans l'est de l'Ontario et l'ouest du Québec, le cèdre a 
connu une forte expansion vers le nord, concomitante à celle du pin blanc (Pinus 
strobus L.) (Liu 1990, Greene et Johnson 1996), indiquant des feu x relativement 
peu fréquents, fait supporté par les analyses palée-écologiques de charbons 
(Richard 1993). En effet, à partir de 7000 ans avant nos jours, la fréquence et la 
sévérité des feux ont diminué dans l'ouest du Québec, notamment aux alentours 
du 49ème parallèle nord, zone alors dominée par l'épinette noire et le pin gris (Ali 
et al. 2008). Cela est témoigné par les faibles taux d'accumulation de charbons 
dans les sédiments lacustres. Ce changement dans le régime des feux, 
probablement causé par des conditions climatiques plus stables et notamment 
moins de sécheresses, ont contribué à la saturation hydrologique des litières 
diminuant ainsi la probabilité d 'ignition (Carcaillet et Richard 2000 , Ali et al. 
2008) . Ces conditions auraient ainsi favori sé l'établ issement des espèces de f in 
de succession tels le sapin baumier et le cèdre blanc. L'expansion nordique du 
cèdre au cours de l'Holocène ne serait pas le résultat d'une migration du front de 
colonisati on vers le nord mais le résu ltat d'une expansion à partir de populations 
isolées déjà présentes dans le nord de l'Ontario (Liu 1990). La présence de 
milieux humides et de substrats calcaires aurait favorisé l'établissement de 
l'espèce (Liu 1990). 
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4.2.1.2 Déclin 
Depuis environ 4000 ans (fin-Holocène), la fréquence et la sévérité accrues 
des feux est attestée au-niveau du 49ème parallèle nord ; ces derniers ont atteint 
leur apogée il y a environ 3500 ans (Carcaillet et Richard 2000, Ali et al. 2009). 
Ces conditions sont notamment témoignées par les relevés de charbons présents 
dans les sédiments mais aussi par le niveau des lacs relativement faible 
suggérant une diminution des précipitations ou une augmentation de 
l'évapotranspiration, facteurs favorables à l'ignition des feux, notamment entre 
4000 et 3200 ans avant nos jours (Girardin et al. 2013) . En effet, malgré des 
conditions climatiques annuelles globalement plus froides et humides (plus de 
précipitations hivernales ou moins d'évapotranspiration) depuis 3000 ans dans 
l'est du Canada, les conditions printanières et estivales étaient moins stables et 
marquées par des sécheresses plus fréquentes. Ces conditions ont favorisé 
l'occurrence de feux plus fréquents (Carcaillet et Richard 2000). Plus 
généralement, c'est le cycle saisonnier de la radiation solaire qui contrôlerait 
l'activité des feux car il modifierait l'humidité du combustible, nécessaire à leur 
ignition et leur propagation (Girardin et al. 2013) . Cette modification du régime 
des feux est probablement responsable du déclin du sapin baumier, espèce non 
adaptée aux feux, dans la forêt coniférienne au-niveau du 49ème parallèle nord 
(Ali et al. 2008). Ce changement dit néo-glaciaire, couplé à l'augmentation de la 
fréquence des feux, serait également à l'origine du déclin des populations de 
cèdre dans la même région (Liu 1990). 
Toutefois, il existe une grande variabilité spatiale du régime des feux 
causée par les effets de divers facteurs locaux, tels les conditions climatiques 
locales, la probabilité d'ignition, le niveau et la taille des lacs, Par exemple, le 
processus de paludification, favorisé par des températures faibles, peut entraver 
la croissance et la régénération (ex : moindre production de graines) des espèces 
forestières (Ali et al. 2009). Ainsi, l'expansion et le déclin du sapin et du cèdre 
seraient probablement associés aux changements globaux et locaux de climat et 
de régime des feux (Carcaillet et al. 2001). 
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La présence et l'abondance du cèdre dans les sites échantillonnés 
s'expliquent d'une part, par le fait qu'ils ont survécu au dernier feu, mais aussi 
par le temps écoulé depuis celui-ci . En effet, son taux de régénération tend à 
augmenter avec le temps depuis le dernier feu (Kneeshaw et Bergeron 1996). 
Dans le cas présent, ceux-ci ont eu lieu en 1775 et 1825 suivant les sites 
échantillonnés (Bergeron et al. 2004). En outre, dans les vieux peuplements, le 
cèdre est l'espèce la plus susceptible d'augmenter dans la régénération du fait 
d'une durée de vie plus longue que les autres espèces (Kneeshaw et Bergeron 
1996, 1998). Des reconstructions palée-écologiques ont montré qu 'il est plus 
abondant lorsque les cycles de feu sont plus longs (Liu 1990). 
Enfin, dans plus de la moitié des sites échantillonnés, les cèdres étaient 
plus vieux que les sapins et épinettes noires environnants (Figure 8 et Tableau 
2), ce qui témoigne de la longévité de cette espèce de fin de succession, de son 
établissement plus ancien et surtout, renforce l' idée de leur protection vis-à vis 
des feux dans le passé. Ce résultat n'a pas été mis en évidence dans tous les 
sites, probablement à cause d'erreurs d'échantillonnage (carottage du plus gros 
individus mais pas nécessairement du plus vieux) ou de datation (cernes 
manquants, cœur du tronc absent). Par ailleurs, les espèces longévives sont 
capables de survivre durant les longues périodes sous des conditions climatiques 
difficiles (Archambault et Bergeron 1992, Matthes et al. 2008) à la différence des 
espèces à courte durée de vie (Brubaker 1986). Par exemple, LaMarche (1973) a 
montré que les espèces longévives comme Pinus longaeva situées à leur limite 
al t itudinale en Californ ie et au Nevada peuvent résister et se maint enir pendant 
plusieurs centaines d'années suite à des conditions climatiques défavorables et 
ce, même en l'absence prolongée d'une régénération sexuée . 
4.2.2 Reproduction sexuée effective mais inefficace 
Le cèdre produit des graines en moyenne tous les 3 à 5 ans (USDA 2013) . 
La production de graines, bien que plus faible que dans la zone de répartition 
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continue, est effective. Aussi, les graines sont viables et aptes à germer (Paul 
2011, Paul et al. 2014 ). De la même manière, au nord de sa limite de répartition, 
en forêt boréale suédoise, le pin sylvestre (Pinus sylvestris L.) présente une 
production de graines viables, bien que faible, effective et continue chaque année 
(Zackrisson et al. 1995). Dans ce cas, la production de cônes et la ferti lité des 
graines sont sous la dépendance étroite des températures estivales (Chung 1981, 
Zasada et al. 1992). Ainsi, les conditions climatiques sont susceptibles d'entraver 
la production de fleurs et par suite, de cônes et de graines ainsi que leur fertilité. 
Un suivi du potentiel reproducteur du cèdre le long du gradient latitudinal a 
révélé une moindre abondance de semis ( < 5 ans) et une plus forte abondance 
de plantules(> 5 ans) dans les classes intermédiaires dans la zone marginale par 
rapport à la zone continue (Paul 2011). Ceci pourrait témoigner d'un échec de 
germination ou d'un taux de mortalité des petites plantules plus élevés dans la 
zone marg inale, du fait d'une saison de croissance plus courte ou de gelées 
printanières plus fréquentes et plus sévères (Paul 2011). En effet, de manière 
générale, les plantules d'origine sexuée sont plus sensibles aux fluctuations 
climatiques par rapport aux plantules d'origine végétative. Il s'ensuit un taux de 
mortalité plus élevé chez les premières (LaMarche 1973, Deiller et al. 2003). Ce 
processus est rapporté chez d'autres espèces ; par exemple, l'épinette blanche 
répond aux fluctuations climatiques favorables via une augmentation du taux de 
recrutement d'origine sexuée, particulièrement dans les sites les plus au nord de 
son aire de répartition (MacDonald et al. 1998, Lloyd et al. 2005). Aussi, la 
germination des graines en limit e d'aire de répartition pou rrait s'avérer 
partiellement restrei nte du fait de températ ures estivales plus faibles (Mikola 
1978). L'échec de recrutement peut également résulter d 'une dessiccation 
hivernale, d 'inondations, de gelées printanières, de parasitisme fongique ou de la 
prédation animale ou microbienne, causant la mort des plantu les (Curtis 1946 , 
Blanchet 1982, Asselin et al. 2001 , USDA 2013). Enfin , l'habitat ombragé et 
humide des sites échantillonnés est peu propice à la germination et à la 
croissance des plantules de cèdre. En effet, la lumière est un facteur nécessaire à 
la croissance et au développement du cèdre (meilleure croissance à 45% de 
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luminosité (Logan 1969, Rooney et al. 2002)). La plus forte abondance de 
plantules observée dans les classes intermédiaires, en zone marginale (Paul et al. 
2014) pourrait résulter d'un maintien du recrutement constant via la production 
de marcottes, plus tolérantes. 
4.2.3 Un faible potentiel de dispersion 
La distance de dispersion des graines est limitée et les plantules d'origine 
sexuée se trouvent près des arbres semenciers. Même si le cèdre peut disperser 
ses graines sur des distances de 40 à 60 mètres, la distance optimale de 
dispersion est inférieure à 20 mètres (Boulfroy et al. 2012, USDA 2013) . Les 
arbres alentours, en l'occurrence les épinettes noires et les sapins, pourraient 
être un obstacle à la dispersion anémochore des graines. Ce serait donc la 
distance aux arbres semenciers, et non les variables édaphiques voire 
environnementales ou topographiques (ex : pente, drainage, substrat, sol), qui 
expliquerait le mieux la distribution spatiale de la densité de régénération des 
plantules d'origine sexuée (Asselin et al. 2001). Aussi, la plus forte abondance de 
cèdres dans les classes de hauteur intermédiaire (entre 10 et 75 cm) à l'intérieur 
et en bordure des sites suggère un meilleur recrutement par rapport à l'extérieur 
des sites échantillonnés (Figure 13). Au contraire, leur plus fa ible abondance 
dans les classes de hauteur les plus élevées (supérieure à 75 cm) peut 
s'expliquer par la croissance lente du cèdre se traduisant par la présence 
d'individus d'âges différents au sein d'une même classe de hauteur. L'absence de 
jeunes plantules en bordure et à l'extérieur des sites (Figure 13) ainsi que la 
similarité des structures d'âge entre l'intérieur et la bordure des sites révèlent 
l'absence d'expansion spatiale récente (Figure 9). La régénération était en effet 
localisée à proximité des arbres matures. 
La structu re spatiale rencontrée est en accord avec les modèles 
généralement acceptés indiquant une diminution de la densité de régénération 
avec la distance au semencier selon une fonction exponentielle négative 
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(Chambers et Macmahon 1994, Greene et Johnson 1996). Plus particulièrement, 
cette diminution exponentielle (Figure 12) est similaire à celle décrite par Asselin 
et al. (2001) dans les populations de cèdre situées 300 km plus au sud, dans la 
zone de répartition continue. Alors que la présente étude révèle l'absence de 
cèdres au-delà d'une distance moyenne de 13 mètres de la bordure des sites 
(Figure 12L l'étude de Asselin et al. (2001) a révélé la présence de cèdres 
jusqu 'à 60 mètres des arbres survivants . De plus, la transformation 
logarithmique des valeurs de densités (Figure 14) donne une droite de pente de -
0,28. Par comparaison avec les populations situées dans la zone de répartition 
continue, un graphe similaire aboutissait à une droite de pente de -0,02 (Asselin 
et al. 2001), soit près de 15 fois plus élevée, indiquant une diminution plus 
abrupte de la densité d'i ndividus avec la distance au site. Ainsi, les populations 
marginales échantillonnées semblent beaucoup moins étendues que celles situées 
plus au sud et leur taux d'expansion, estimé à 0,26 m/an, est relativement faible 
(Figure 14 ), résultat permettant d'acceptée l'hypothèse 3. Cette différence de 
structure spatiale entre le nord (zone marginale) et le sud (zone continue) de 
l'aire de répartition du cèdre pourrait résulter du type de reproduction 
prépondérant dans ces deux zones mais aussi de conditions différentes de 
dispersion des graines . Il est certain qu'à 60 mètres d'un arbre survivant (Asselin 
et al. 2001) , les plantules sont issues de graines à la différence de la présente 
étude où la distance ne dépasse pas 15 mètres, il s'agit probablement de 
marcottes issues d'un arbre d'origine sexuée ou asexuée (marcotte issue d'une 
autre marcotte). Au vu de ces différences, le succès d'établissement des 
plantules d'origine sexuée sera it plus faible au nord et compensé par la 
production de marcottes . L'établissement à une dist ance relativement courte 
(rv1-2 m) et constante par rapport à l'arbre-père (Zobel et al. 20 10) se traduit 
pa r une colonisation de nouveaux habitat s contigus, une propagation rap ide des 
individus et ainsi une occupation effi cace de l'espace via une forte densité locale 
de tiges. Ce mode de multiplication influence principalement la dynamique locale 
en maintenant la population déjà établie et en limit ant son expansion (Bittebière 
2012) et génère des patrons agrégés au niveau spatial (Harada et Iwasa 1996, 
Oddou-Muratorio et al. 2004, Eichhorn 2010). 
79 
A noter également que les cèdres échantillonnés au sud sont issus de la 
régénération à la suite du feu de 1944 et avaient au plus 53 ans au moment de 
l'échantillonnage effectué en 1997 (Asselin et al. 2001), alors que la présente 
étude rapporte des cèdres âgés de 100 ans en moyenne. Au sud , les populations 
de cèdre pourraient être en phase d'expansion à la différence de celles du nord . 
4.3 Projections et perspectives 
4.3.1 Climat 
Les projections relatives au changement climatique dans la forêt boréale 
indiquent une augmentation des températures et des précipitations hivernales, 
des hivers plus doux et des étés plus longs d'ici 2100 (IPCC 2007). Les taux de 
recrutement sexué et asexué dépendront de l'équilibre entre les précipitations et 
le nombre de degrés-jours de croissance (DJC). L'augmentation du nombre de 
DJC pourrait favoriser la production de graines, leur germination, la croissance 
des plantules et limiter leur taux de mortalité en limite d'aire de répartition, et 
d'autant plus si le substrat conserve une humidité suffisante . Par exemple, 
l'évaluation des effets des changements climatiques sur la limite d'a ire de 
répartition suggère que l'épinette d'Engelmann ou le sapin de Douglas, qui se 
reproduisaient essentiellement par marcottage dans le passé, pourraient se 
régénérer préférentiellement via la production de graines sous un climat plus 
chaud, résultant en un changement de dynamique au -niveau de l'écotone 
(Hol t meier et Broll 2007). Dans le cas du cèdre, une augmentation du t aux de 
reproduction sexuée se tradu irait, sur le long terme, par une expansion loca le 
des populations. 
Les fluctuations climatiques futures pourraient également modifier les 
conditions édaphiques, notamment en termes de composition et d'humidité du 
substrat (Zackrisson et al. 1995). Une augmentation de la saison de croissance 
associée à des t empératures plus élevées, bien que favorables aux processus 
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phénologiques, pourrait diminuer le taux d'humidité du substrat et ainsi entraver 
la germination du cèdre (Cornett et al. 1997) et le marcottage. 
Prenons l'exemple du sapin baumier qui présente des caractéristiques 
simila ires au cèdre (espèce de fin de succession). Tout deux ont connu une 
expansion suivie d'un déclin au cours des derniers millénai res. Aujourd'h ui, le 
sapin baumier n'est pas en équilibre avec le climat nordique du 49 ème parallèle 
(Messaoud et al. 2007a) et les individus qui se développent dans la forêt 
coniférienne produisent moins de graines viables (Messaoud et al. 2007b). En 
présence de feux récurrents, les sapins survivants ne seront pas suffisants pour 
permettre le recrutement des populations, et l'épinette noire, mieux adaptée aux 
feux, est plus susceptible de dominer le paysage. La majorité des populations 
survivantes (sapin et cèdre) sont aujourd 'hui confinées aux milieux humides et à 
proximité des lacs. Le réchauffement climatique actuel pourrait s'avérer positif 
pour le sapin dans la forêt coniférienne via une augmentation de la production de 
-- graines viables (Messaoud et al. 2007b). Le cèdre pourrait connaître un 
processus similaire au sapin dans le futur. 
4.3.2 Feux 
Cependant, le climat n'est pas le seul facteur à influencer la structu re et la 
dynamique de la végétation et d'autant plus dans le cas du cèdre, espèce 
fortement susceptible aux feux . Malgré les fortes incertitudes relatives aux 
proj ect ions du rég ime des feux, l'ensemble des simulations s'accordent sur une 
augmentati on de la proporti on des aires brûlées annuellement d'ici la fin du 21 ème 
siècl e dans l'est du Canada (Girard in et al. 2013) . Ainsi , l'effet potentiellement 
positif du climat pourrai t être contré par l'effet de l'augmentation de la fréquence 
et de la sévérité des feux en réponse au réchauffement climatique (Fiannigan et 
al. 2005, Bergeron et al. 2006). C'est l'équ ilibre entre les conditions climat iques 
et le régime des feux qui déterminera le devenir des populations de cèdre. Par 
exemple, en réponse à l'augmentation de la fréquence des feux au cours des 
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deux derniers millénaires, le sapin connaît déjà un déclin dans la forêt 
coniférienne au-niveau du 49ème parallèle nord et celui-ci pourrait se poursuivre 
dans le futur (Ali et al. 2008). Du fait du rôle majeur des feux dans la structure 
et la dynamique de la forêt boréale (Payette 1992), les populations de cèdre 
pourraient connaître une trajectoire future similaire. 
4.4 Implications pour l'aménagement forestier 
Les populations marginales de cèdre représentent aujourd'hui des refuges 
biologiques potentiel . D'une part, ils sont un héritage de la colonisation sexuée 
des espèces au début de l'Holocène. D'autre part, leur capacité d'expansion 
locale leur confère un rôle clé dans le devenir de l'espèce au niveau de ces 
latitudes. Ils représentent aussi de bons indicateurs des variations 
environnementales, aspect important dans le cadre d'une gestion durable des 
écosystèmes forestiers. Plus spécifiquement, dans le contexte d'aménagement 
ééosystémique, il demeure important de veiller à la sensibilité de ces populations 
et il est fortement suggéré de laisser des îlots intacts au sein du paysage afin 




A la limite de son aire de répartition, la localisation de cèdres près 
des lacs et le recrutement constant et indépendant des conditions 
climatiques confère à cette espèce le potentiel pour se maintenir par le 
biais de la multiplication végétative, d'autant que les conditions ne 
favorisent pas sa reproduction sexuée. Au niveau des sites échantillonnés 
en limite de distribution, cela se traduit actuellement par une forte 
densité des individus et donc une structure spatiale très groupée. La 
dynamique effective observée au sein de l'espèce se traduira 
probablement, à plus long terme, par une densification des populations. 
Du fait de l'inertie de la réponse de la végétation aux variations 
climatiques, une expansion vers le nord de ces populations est peu 
probable pour les prochaines décennies. Cependant, à plus long terme, au 
cours des prochains siècles, c'est l'équilibre entre les taux d'humidité et 
les sécheresses qui devrait déterminer la part d'implication respective des 
deux modes de reproduction, sexué et végétatif. Aussi, le régime des feux 
est d'une importance capitale dans la survie de ces populations de cèdre 
blanc et des feux plus fréquents et plus intenses s'avèreraient 
particulièrement néfastes pour leur devenir. 
APPENDICE A 
CARACTERISTIQUES BIOLOGIQUES ET ECOLOGIQUE DU CEDRE BLANC (THUJA 
OCCIDENT ALI$ l.) 
Sauf indication supplémentaire, les données sont issues de : 
Boulfroy et al. (2012), Curtis (1946), Johnston (1990) , Miller (1990), 
Nelson (1951) et USDA (2013). 
A.1 . Caractéristiques biologiques du cèdre blanc 
Longévité ,. 500 ans ou plus (notamment en zones humides) (Pregitzer 1990) 
Hauteur 12 - 15 m Max : 21-24 m voi re 30 m 
Diamètre (DHP) 30- 60 cm Max : 120- 150 cm voire 180 cm 
A.2. Reproduction sexuée 
Période de floraison Mi-avril à début mai 
Période de dispersion du pollen Fin avril à début juin 
Peut débuter à 6 ans 
Age de production des cônes Production principale : dès 30 ans et optimale à 
partir de 75 ans 
Maturité des cônes (ouv~rture) Fin été 
Quantité de graines 1 an 9 litres (volume sec), soit 60 000 - 260 000 
84 
graines 
Taille: 6 mm 
Caractéristiques des graines 
Présence d'ailes aussi larges que la graine 
Fréquence des bonnes années 2- 5 ans 
semencières (mast year) 
Septembre (voire août) à novembre. 
Période de dispersion des graines La majorité des graines est dispersée avant 
novembre 
Mode de dispersion des graines Anémophile 
45- 60 m 
Distance optimale : 20 m 
Distance de dispersion des graines 1000 men moyenne et jusqu'à 7,2 km (Xu et al. 
2013) 
2 à 3 hauteurs d'arbres (Johnston 1990, Miller 
,. 1990) 
< 1 an 
Durée de viabilité des graines > 5 ans, si les graines sont stockées à 6-8 % 
d'humidité relative et 0-3 °C. 
Dormance interne Faible et rompue dès le premier hiver 
A.3. Exigences écologiques lors de la germination et de la 
croissance des plantules 
Période de germination 
Généralement de mai à juin 
Parfois de fin juillet à début août 
Température optimale de 29 oc 
germination Conditions optimales (expérimentales) : 30 °C 
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(jour) et 20 °C (nuit) 
Généralement, le cèdre se développe mieux sur 
pH des sols neutres ou faiblement alcalins. 
pH : 5,5 - 7,2 
Croissance annuelle des plantules 8 cm 1 an au cours des premières années 
Forte mortalité au cours des premières années. 
Mortalité des plantules Causes principales : sécheresse, prédation 
animale, compétition avec les mousses et les 
herbacées (à l'état de plantules) 
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APPENDICE B 
AGE MOYEN DES CEDRES PAR CLASSE DE HAUTEUR 
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Figure 17: Age moyen des cèdres pour chacune des classes de hauteur. 








Erlenmeyers d'1 litre 






Mode opératoire : 
Pour chaque échantillon de sol, peser un aliquot de 40 g (précision 
de 0,1 g suffisante). Dans des erlenmeyers d'un litre, suspendre les 
aliquots de 40 g dans 400 ml d'une solution de Calgon à 12,5 g/L. 
Couvrir de parafilm et agiter 12 h sur l'agitatrice orbitale à 200 rpm. 
Préparer l'eau déminéralisée la veille afin qu'elle soit à température 
ambiante. 
Transférer les suspensions dans les cylindres de sédimentation et 
combler le volume à 1 L avec l'eau déminéralisée. Laisser reposer les 
solutions jusqu'à ce que leur température soit en équilibre avec celle de la 
pièce. A l'aide de l'hydromètre, mesurer la densité de la solution 
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contenant uniquement le Calgon (solution témoin : 400 ml de à 12,5 g/l 
+ 600 ml d'eau déminéralisée). Noter la température de l'eau. 
Sceller chaque cylindre avec du parafilm et les agiter par inversion 
pendant 15-20 secondes. Déposer les cylindres sur le plan de travail. 
Démarrer immédiatement le chronomètre et y plonger l'hydromètre et la 
thermomètre. Noter la densité après 40 secondes de sédimentation et 
après 2 heures. Noter la température de l'eau après chaque lecture 
d'hydromètre. 
Calcul: 
A = densité de l'échantillon + correction de la température * 
B = densité témoin + correction de la température* 
* correction de la température : ajouter 0,2 unités à la densité pour 
chaque degré supérieur à 67 °F. Soustraire 0,2 unités à la densité pour 
chaque degré inférieur à 67°F. 
Relevé à 40 secondes : 
% limon + %argile = ((A-B) 1 masse échantillon) x 100 
% sable = 100 - %(limon + argile) 
Relevé à 2 heures : 
% argile = ((A-B) 1 masse échantillon) x 100 
% limon = 100 - % sable - % argile 
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APPENDICE D 
DETERMINATION DU PH DANS LES ECHANTILLONS DE MATIERES MINERALE ET 
ORGANIQUE 
C.l. Détermination du pH selon la méthode H20 
Réactifs : solutions tampons : pH 4 et pH 7 
Matériels : 
pH-mètre (Orion 2 Star) muni d'une électrode combinée 
Contenants plastiques 
Mode opératoire : 
Peser 10,0 ± 0,2 g de sol minéral ou 2,0 ± 0,04 g de sol organique. 
Ajouter 20 ml d'eau déminéralisée et agiter la suspension 3 à 4 fois 
pendant 30 minutes à l'aide d'une tige de verre. Laisser reposer la 
suspension pendant au moins 30 minutes. 
Étalonner le pH-mètre avec les solutions tampons. Utiliser ces 
solutions afin que le pH de l'échantillon se situe à l'intérieur de la zone 
d'étalonnage à ± deux unités de pH. Agiter et prendre immédiatement la 
lecture du mélange en plongeant l'électrode combinée dans l'échantillon. 
Rincer l'électrode avec du H20 déminéralisée et faire de même avec 
l'échantillon suivant. 
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C.2. Détermination du pH selon la méthode CaCI2 
Réactifs : 
Solution de CaCI2 0,5 M : dissoudre 7.351 g de CaCI2.2H20 
dans 100 ml d'eau déminéralisée. Le pH de la solution doit 
être compris entre 5,0 et 6,5. Il peut être ajusté en ajoutant 
du Ca(OH)2 ou du HCI. 
Solutions tampons : pH 4 et pH 7 
Matériels : 
pH-mètre (Orion 2 Star) muni d'un électrode combinée 
Contenants plastiques 
Mode opératoire : 
Utiliser les échantillons venant d'être analysés par la méthode H20. 
Ajouter 400 1-1mL de CaCI2 0,5 M. Pendant les 30 premières minutes, 
agiter 3 fois la suspension à l'aide d'une tige de verre. Laisser reposer 
pendant 30 minutes. Étalonnage et mesure comme précédemment. 
Références : 
Canadian Society of Soil Science. Soi/ Sampling and Methods of 
Analysis. Carter M.R. editor, Lewis publishers, 2007. 
Soi/ Analysis Handbook of reference methods. Soil and Plant 
Analysis Council, Inc. CRC Press, 1999. 
Kalra Y.P., Maynard D.G. Méthodes d'analyse des sols forestiers et 




DETERMINATION DE LA CAPACITE D'ECHANGE CATIONIQUE (CEC) DES ECHANTILLONS 
DE MATIERES MINERALE ET ORGANIQUE 
Domaine d'application : 
Cette méthode est utilisée pour la détermination de la CEC effective 
ou totale dans les sols et les substrats organiques. 
Principe général : 
La CEC est un indice de la fertilité potentielle des sols et permet de 
déterminer la nature des composés "argilo-humiques". En effet, les sols 
sont généfalement composés de minéraux argileux et de colloïdes 
humiques chargés négativement. De manière générale, la CEC des 
matières organiques est plus élevée que celle des minéraux argileux car 
elle augmente avec le degré d'humification et dépend du degré 
d'oxydation de la matière organique. Les propriétés colloïdales et les 
charges négatives que présentent les minéraux argileux et les matières 
organiques, confèrent au complexe "argilo-humique" la propriété de 
retenir des cations provenant de la solution du sol. En revanche, ceux-ci 
ne sont que momentanément fixés et demeurent mobiles et 
échangeables . La présence de certains composés, comme les carbonates, 
le gypse, les zéolites, les feldspaths et les minéraux vermiculaires, peut 
conduire à une surévaluation de la CEC. La CEC des sols correspond à la 
somme des cations échangeables. 
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Mode opératoire : 
La détermination de la CEC s'effectue en deux étapes. 
La première consiste à extraire les cations échangeables à l'aide 
d'une solution d'extraction, en l'occurrence la solution Mehlich-3. 
Cependant, les sols présentent des composés dont les charges varient 
avec le pH du milieu. Il est donc préférable de mesurer la CEC effective, 
soit celle correspondant au pH "naturel" du sol. La solution d'extraction 
est généralement composée d'acétate d'ammonium. La mesure de la CEC 
au pH "naturel" du sol est réalisée avec un sel non tamponné, ce qui 
reflète davantage les conditions de terrain. L'extraction des cations 
s'effectue avec le nitrate d'ammonium, le chlorure d'ammonium ou le 
chlorure de potassium. 
La deuxièm e étape consiste à déterminer les quantités des différents 
éléments. Les bases (Ca 2+, Mg 2+, K+ et Na+) sont généralement 
déterminées par spectrométrie d'absorption atomique ou par émission 
atomique au plasma et l'acidité d'échange effective (H + et Al 3+) par 
volumétrie ou électro-potentiométrie. Il est aussi suggéré de doser le 
manganèse et le fer qui peuvent aussi générer une certaine acidité. 
Calcul : 
Au laboratoire la CEC est exprimée en emoi/kg (elle peut aussi être 
exprimée en meqjg ou en meq/lOOg) 
Totaux(cmol/kg) : I cations échangeables (emoi/kg) 
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Totaux( emoi/kg) : [Ca( mg/Kg) 1 0.00250] + [Mg(mg/Kg) 1 0.00411] 
+ [K(mg/Kg) / 0.00256] + [Na(mg/Kg) / 0.00435] + [AI(mg/Kg) / 
0.00371] + [Fe(mg/Kg) 1 0.00179] 
Références : 
Mc Keague J.A .. Manuel de méthodes d'échantillonnage et d'analyse 
des sols. Zizka J., Mehuys G., Laverdière M., De Kimps C., éditeurs, 
Agriculture Canada, 1978. 
Baize D. Guide des analyses courantes en pédologie. Institut 
national de la recherche agronomique, INRA, 1988. 
Canadian Society of Sail Science. Soif Sampling and Methods of 
Analysis. Carter M.R. editor, Lewis publishers, 1993. 
D.l. Extraction via la méthode Mehlich-3 
Domaine d'application : 
Cette méthode permet la détermination du phosphore assimilable, 
des cations échangeables (potassium, calcium, magnésium et sodium) et 
de certains oligo-éléments (zinc, cuivre, manganèse, fer) dans les sols et 
les substrats organiques. 
Principe général : 
La solution d'extraction, communément appelée Mehlich-3, est 
composée d'acide acét ique, de nitrate d'ammonium, de f luorure 
d'ammonium, d'acide nitrique et d'acide éthylène-diamine-tétra -acétique 
(EDTA) . Le phosphore est extrait par l'action de l'acide acétique et du 
fluorure d'ammonium (phosphates d'aluminium et de calcium pour la 
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plupart, un peu de phosphates de fer). Les cations échangeables et 
solubles sont obtenues par l'action du nitrate d'ammonium et de l'acide 
nitrique. Les oligo-éléments (Cu, Zn, Mn et Fe) sont extraits par l'action 
de l'ammonium et de l'agent complexant (EDTA). 
Matériels : 
Tubes de plastique de 50 ml 
Agitateur 120 oscillations/min 
Papiers filtres Fisherbrand Q2 
Tubes jetables pour le plasma (13 x 100 mm) 
Réactifs et solutions : solution extractive Meh/ich-3 
Solution mère de NH4F 1.5N + EDTA 0.1M: dissoudre 55.6 g de NH4F 
dans 600 ml H20. Ajouter 29.2 g EDTA. Agiter pour dissoudre et 
compléter à 1 litre. 
Préparer 10 litres de solution extractive, à environ 8 litres d'eau 
déminéralisée : 
Dissoudre 200,1 g NH4NO 
Ajouter 100 ml de solution mère NH4F + EDTA 
Ajouter 115 ml CH 3COOH 99,9 % (acide acétique glacial) 
Ajouter 82 ml HN03 10% v/v (100 ml HN03 concentré dans 
un litre d'eau déminéralisée) 
Compléter le volume à 10 litres avec de l'eau déminéralisée et 
bien mélanger la solution 
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Mode opératoire : 
Peser 3,00 ± 0,02 g de sol (grosse partie) ou 1,50 ± 0,02 g de sol 
organique (grosse partie) et déposer dans un tube de plastique de 50 ml. 
Ajouter 30 ml de solution extractive Mehlich-3. 
Agiter pendant 5 minutes sur agitateur (120 oscillations/min) 
Filtrer avec un papier filtre Fisherbrand Q2 et rejeter les premiers 3 à 
5 ml. Recueillir le filtrat dans les tubes jetables pour l'analyse en SEAP ou 
les vials pour l'analyse ultérieure en SEAP. 
Référence : 
Canadian Society of Soil Science. Soif Sampling and Methods of 
Ana/ysis. Carter M .R. editor, Lewis publishers, 2007. 
0.2. Détermination des métaux et non-métaux par spectrométrie 
d'émission atomique au plasma 
Principe général : 
Le plasma est uA gaz (argon) fortement ion isé et très chaud . Il est 
généré par l'action d'un champ magnétique produit par un générateur à 
haute fréquence (27 ou 40 MHz). Le champ magnétique induit un courant 
électrique dans le gaz préalablement ionisé par une décharge électrique 
issue d'une bobine Tesla. Selon la puissance appliquée (0,8 à 2,0 Kw), la 
température peut atteindre 10 000°K. Cette source d'excitation est stable 
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et chimiquement inerte . L'introduction de l'échantillon dans le plasma 
s'effectue par injection directe d'aérosols liquides ou gazeux. 
À température ambiante, tous les atomes d'un échantillon sont à 
l'état fondamental. Dans une source d'excitation, les électrons atteignent 
des niveaux d'énergie plus élevés. Le temps de vie de l'atome excité est 
bref. Son retour à l'état fondamental est accompagné par l'émission d'un 
photon dont la longueur d'onde est caractéristique de l'atome. Le flux de 
photons ou de radiation est mesuré à l'aide d'un spectromètre. L'intensité 
du rayonnement est mesurée au moyen d'un tube photomultiplicateur ou 
un détecteur solide, qui génère un courant électrique proportionnel à 
l'intensité du rayonnement. 
Mode opératoire : 
Le dosage des éléments d'intérêt s'effectue directement dans la 
solution obtenue après l'extraction. 
Matériels : 
Spectromètre d'émission atomique au plasma (OPTIMA 7300 
DV) 
Chambre cycloniq ue et nébuliseur de type Miram ist 
Pompe péristaltique 
Calcul: 
Concentration massique deI' élément [mg. kg- 1 ] 




CEC [emoi. kg- 1 ] = Ieations éehnageables [emoi. kg- 1 ] 
Référence : 
Canadian Society of Sail Science. Soif Sampling and Methods of 
Analysis. Carter M.R. editor, Lewis publishers, 2007 
APPENDICE F 
DETERMINATION DES TAUX DE CARBONE, D'AZOTE ET DE SOUFFRE DANS LES 
ECHANTILLONS DE MATIERES MINERALE ET ORGANI QUE 
Principe général : 
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L'échantillon est introduit dans un four (environ 1 350 °C) sous une 
atmosphère d'oxygène . Toutes les formes de carbone, d'azote et de 
soufre sont oxydées en C02, S02, N2 et NOx. Après l'élimination de 
l'humidité et des cendres, la concentration des gaz (C02 et S02) est 
déterminée grâce à un détecteur infrarouge et les gaz (N02 et NOx) sont 
déterminés par conductivité ~hermique. Les teneurs obtenues 
correspondent au carbone, à l'azote et au soufre total de l'échantillon. 
Matériels : 
Creusets de céramique 
Spatules 
Analyseur LECO (CNS-2000) 
Fourna ise LECO 
Balance Sartorius (CP124S) 
I mprimante OKI Microline 320 Turbo 
Produits : 
Com-Cat (LECO # 502-321) 
Alfalfa (LECO 502-273) pour les sols organiques 
Soil 1.30 (LECO 502-062) 
Soil 2. 77 (LECO 502-308) 
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Perchlorate de magnésium (anhydrone) (LECO # 501-171) 
Sulfanilamide 
Oxygène comprimé 
Mode opératoire : 
Ajuster la température du four à 1 350 oc. 
Faire circuler un courant d'oxygène pendant 10 minutes pour 
réchauffer les tubes d'anhydrone. 
Analyser un ou deux échantillons de sulfanilamide pour conditionner 
le système. 
Peser les échantillons étalons pour étalonner l'instrument. 
,. 
Peser et analyser les échantillons. On suggère d'utiliser entre 150 et 
250 mg pour les sols minéraux, de 80 à 100 mg pour les substrats 
organiques. 
Courbe d'étalonnage : 
Mettre 10 blancs. Peser deux sulfanilamide. Peser 4 standards de 
calibration. À chaque 20 échantil lons, deux standards sont pesés ainsi 
qu'un duplicata. 
Référence : 
LECO Corporation. CNS-2000 Instruction Manuel. Juin 2002, # 200-
614, version 4 . 
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APPENDICE G 
TABLES D'A NALYSE DE LA VARIANCE 
Tableau 1 Table d'analyse de la variance relatives aux variables 
biochimiques de la matière organique prélevée à l'extérieur et à l'intérieur 





































Somme Carré des F 
carrés moyen 
500 500,0 7,525 
28 28,0 0,421 
3522 66,4 
,. 
0,090 0,090 1,283 
0,157 0,157 2,238 
3,720 0,070 
244 243,6 2,784 
325 324,8 3,711 
4638 87,5 
3,18 3,184 4,199 
2,89 2,889 3,809 
40,20 0,758 













Traitement 1 3,44 3,445 3,738 0,059 
Résidus 53 48,84 0,921 
Site 1 107 107 0,156 0,695 
P [mg.kg-1] Traitement 1 3463 3463 5,035 0,029 
Résidus 53 36454 688 
Site 1 0,007 0,007 0,058 0,810 
K [cmol.kg -1] Traitement 1 0,050 0,050 0,422 0,519 
Résidus 53 6,229 0,118 
Site 1 172 171,9 0,822 0,369 
Ca [cmol.kg -1] Traitement 1 1021 1020,8 4,882 0,032 
Résidus 53 11081 209,1 
Site 1 16,4 16,37 1,368 0,247 
Mg [emoi. kg- 1] Traitement 1 56,2 56,18 4,695 0,035 
Résidus 53 634,2 11,97 
Mn [cmol.kg- 1] Site 1 0,971 0,971 7,106 0,010 
Traitement 1 0,243 0,243 1,778 1,881 
Résidus 53 7,243 0,137 
Site 1 14,8 14,767 1,138 0,291 
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Traitement 1 8,7 8,734 0,673 0,416 
Résidus 53 687,7 12,976 
Site 1 0,50 0,503 0,740 0,394 
Fe [cmol.kg-1] Traitement 1 0,29 0,290 0,427 0,517 
Résidus 53 36,05 0,680 
Site 1 0,006 0,006 0,509 0,479 
Na [cmol.kg -1] Traitement 1 0,004 0,004 0,303 0,585 
Résidus 53 0,613 0,012 
Site 1 226 225,5 0,692 0,409 
CEC [cmol.kg -1] Traitement 1 1862 1861,9 5,711 0,020 
Résidus 53 17279 326,0 
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Tableau 2 Table d'analyse de la variance relatives aux variables 
biochimiques de la matière minérale MMl prélevée à l'extérieur et à 
l'intérieur des sites. Le Traitement indique l'extérieur ou l'intérieur des 
sites. 
Degrés Somme Carré de des F p 
liberté carrés moyen 
Traitement 1 55,3 55,34 0,705 0,407 
0/o sable 
Résidus 35 2745,3 78,44 
Traitement 1 21,8 21,77 1,72 0,198 
0/o limon 
Résidus 35 442,9 12,65 
Traitement 1 7,7 7,69 0,114 0,738 
0/o argile 
Résidus 35 2363,3 67,52 
Site 1 10,96 10,960 3,405 0,074 
0/o carbone Traitement 1 1,66 1,659 0,516 0,478 
Résidus 33 106,21 3,219 
Site 1 0,017 0,017 4,132 0,050 
0/o azote Traitement 1 0,001 0,001 0?324 0,573 
Résidus 33 0,132 0,004 
Site 1 691 69 1,3 1,079 0,306 
Ratio C/N Traitement 1 0 0 0 0,996 
Résidus 32 21134 640,4 
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Site 1 18,68 18,685 12,509 0,001 
pH Traitement 1 0,18 0,175 0,117 0,734 (méthode H20) 
Résidus 33 49,29 1,494 
Site 1 31,50 31,505 15,169 <0 ,001 
pH 
(méthode Traitement 1 0,12 0,123 0,059 0,809 
CaCI2) 
Résidus 33 68,54 2,077 
Site 1 68,6 68,60 6,284 0,017 
P [mg.kg-1] Traitement 1 0,4 0,37 0,034 0,856 
Résidus 33 360,2 10,92 
Site 1 0,002 0,002 0,652 0,425 
K [cmol.kg -1] Traitement 1 <0,001 <0,001 0,029 0,866 
Résidus 33 0,097 0,003 
Site 1 368,4 368,4 12,553 0,001 
Ca [cmol.kg -1] Traitement 1 3,7 3,7 0, 126 0,725 
Résidus 33 968,4 29,3 
Site 1 30,96 30,962 15,635 < 0,00 1 
Mg [cmol.kg-1] Traitement 1 0,19 0,191 0,097 0,757 
Résidus 33 65,35 1,980 
Mn [emoi. kg -1] Site 1 0,039 0,039 5,938 0,020 
Traitement 1 <0,001 <0,001 0,139 0,711 
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Résidus 33 0,219 0,007 
Site 1 9,3 9,31 0,276 0,603 
Al [cmol.kg-1] Traitement 1 6,0 6,02 0,179 0,675 
Résidus 33 113,0 33,73 
Site 1 2,866 2,866 6,082 0,019 
Fe [cmol.kg-1] Traitement 1 0,169 0,169 0,359 0,553 
Résidus 33 15,550 0,471 
Site 1 <0,001 <0,001 0,478 0,494 
Na [cmol.kg- 1] Traitement 1 <0,001 <0,001 0,083 0,775 
Résidus 33 0,016 <0,001 
Site 1 885,6 885,6 11,178 0,002 
CEC [cmol.kg - Traitement 1 27,1 27,1 0,342 0,562 1] 
Résidus 33 2614,5 79,2 
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Tableau 3 Table d'analyse de la variance relatives aux variables 
biochimiques de la matière minérale MM2 prélevée à l'extérieur et à 
l'intérieur des sites. Le Traitement indique l'extérieur ou l'intérieur des 
sites. 
Degrés Somme Carré de des F p 
liberté carrés moyen 
Traitement 1 19,4 19,42 0,266 0,609 
0/o sable 
Résidus 32 2334,2 72,94 
Traitement 1 16,68 16,681 1,79 0,19 
0/o limon 
Résidus 32 298,14 9,317 
Traitement 1 0,1 0,10 0,002 0,965 
0/o argile 
Résidus 32 1664,8 52,02 
Site 1 1 0,995 0,64"4 0,428 
0/o carbone Traitement 1 0,96 0,058 0,038 0,848 
Résidus 32 49,42 1,544 
Site 1 0,012 0,012 3,986 0,054 
0/o azote Traitement 1 0,001 0,001 0,395 0,534 
Résidus 32 0,099 0,003 
Site 1 11206 11206 3,106 0 ,0875 
Ratio C/N Traitement 1 4538 4538 1,258 0,2704 
Résidus 32 115539 3607 
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Site 1 16,03 16,031 11,489 0,002 
pH Traitement 1 0,36 0,357 0,256 0,616 (méthode H20) 
Résidus 32 44,65 1,395 
Site 1 21,41 21,408 12,188 0,001 
pH 
(méthode Traitement 1 0,17 0,170 0,097 0,758 
CaCI2) 
Résidus 32 56,21 1,757 
Site 1 2309 2309,1 4,623 0,039 
P [mg.kg- 1] Traitement 1 468 468,3 0,937 0,340 
Résidus 32 15985 499,5 
Site 1 0,015 0,015 4,087 0,052 
K [cmol.kg-1] Traitement 1 0,002 0,002 0,571 0,456 
Résidus 32 0,117 0,004 
Site 1 137,6 137,6 5,990 0,020 
Ca [cmol.kg- 1] Traitement 1 1,9 1,89 0,082 0,776 
Résidus 32 735,1 22,97 
Site 1 6,425 6,425 6,755 0,014 
Mg [cmol.kg- 1] Traitement 1 0,551 0,551 0,580 0,452 
Résidus 32 30,434 0,951 
Mn [cmol.kg -1] Site 1 0,005 0,005 8 ,207 0,007 
Traitement 1 <0,001 <0,001 1,458 0,236 
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Résidus 32 0,021 <0,001 
Site 1 1026,4 1026,4 31,819 <0,001 
Al [cmol.kg- 1] Traitement 1 67,3 67,3 2,085 0,158 
Résidus 32 1032,3 32,3 
Site 1 3,826 3,826 6,589 0,015 
Fe [cmol.kg -1] Traitement 1 1,620 1,620 2,789 0,105 
Résidus 32 18,581 0,581 
Site 1 <0,001 <0,001 2,058 0,161 
Na [cmol.kg -1] Traitement 1 <0,001 <0,001 0,956 0,335 
Résidus 32 0,009 <0,001 
Site 1 392,2 392,2 7,577 0,009 
CEC [cmol.kg - Traitement 1 78,8 78,8 1,522 0,226 1] 
Résidus 32 1656,2 51,8 
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